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A b s t r a c t  o f  a  t h e s i s  s u b m i t t e d  i n  p a r t i a l  f u l f i l m e n t  o f  t h e  
r e q u i r e m e n t s  f o r  t h e  D e g r e e  o f  P h . D .  
P o p u l a t i o n  e c o l o g y  o f  t h e  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  ( B a s s a r i s  g o n e r i l l a )  a n d  t h e  
e f f e c t s  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  P t e r o m a l u s  p u p a r u m  
b y  M . e .  B a r r o n  
T h e r e  i s  a n e c d o t a l  e v i d e n c e  t h a t  p o p u l a t i o n s  o f t h e  N e w  Z e a l a n d  e n d e m i c  r e d  
a d m i r a l  b u t t e r f l y  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  ( F . )  h a v e  d e c l i n e d  s i n c e  t h e  e a r l y  1 9 0 0 s .  T h i s  
d e c l i n e  h a s  b e e n  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  t h e  g e n e r a l i s t  p u p a l  p a r a s i t o i d s  
P t e r o m a l u s  p u p a r u m  ( L . )  a n d  E c h t h r o m o r p h a  i n t r i c a t o r i a  ( F . ) .  T h e  f o r m e r  w a s  
d e l i b e r a t e l y  i n t r o d u c e d  f o r  t h e  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  t h e  c a b b a g e  w h i t e  b u t t e r f l y  
( P i e r i s  r a p a e  ( L . ) ) ;  t h e  l a t t e r  i s  a n  a d v e n t i t i o u s  a r r i v a l  f r o m  A u s t r a l i a .  T h e  o b j e c t i v e  
o f  t h i s  t h e s i s  w a s  t o  q u a n t i f y ,  u s i n g  p o p u l a t i o n  m o d e l s ,  t h e  e f f e c t  t h a t  P .  p u p a r u m  i s  
h a v i n g  o n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e .  
P o p u l a t i o n  m o n i t o r i n g  a n d  a  p h e n o l o g y  m o d e l  ( b a s e d  o n  t e m p e r a t u r e - r e l a t e d  
d e v e l o p m e n t  r a t e s )  i n d i c a t e d  t h a t  B .  g o n e r i l l a  h a s  t w o  f u l l  g e n e r a t i o n s  a n d  o n e  
p a r t i a l  g e n e r a t i o n  p e r  s u m m e r  i n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  r e g i o n  o f  N e w  Z e a l a n d .  B .  
g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  w a s  g r e a t l y  r e d u c e d  i n  d r o u g h t  s u m m e r s ,  w h i c h  w a s  p r o b a b l y  
d u e  t o  t h e  n e g a t i v e  e f f e c t s  o f  d r o u g h t  o n  t h e  q u a l i t y  a n d  q u a n t i t y  o f  t h e  l a r v a l  h o s t  
p l a n t  U r t i c a  f e r o x  F o r s t . .  
A  l i f e  t a b l e  s t u d y  s h o w e d  t h a t  e g g  p a r a s i t i s m  b y  t h e  u n i d e n t i f i e d  s c e l i o n i d  
T e l e n o m u s  s p .  w a s  t h e  l a r g e s t  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  o f  B .  
g o n e r i l l a ,  f o l l o w e d  b y  " d i s a p p e a r a n c e "  m o r t a l i t y  ( p r e d a t i o n  a n d  d i s p e r s a l )  i n  t h e  
l a r v a l  s t a g e s .  P u p a l  m o r t a l i t y  d u e  t o  P .  p u p a r u m  w a s  l o w e r  c o m p a r e d  w i t h  t h a t  
c a u s e d  b y  E .  i n t r i c a t o r i a ,  w i t h  1 - 1 9 %  a n d  2 0 - 3 0 %  o f  p u p a e  b e i n g  p a r a s i t i s e d  b y  P .  
p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a ,  r e s p e c t i v e l y .  C o l l e c t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  f r o m  t h e  
C h r i s t c h u r c h ,  D u n e d i n  a n d  W e l l i n g t o n  a r e a s  c o n f i r m e d  h i g h e r  r a t e s  o f  p e r c e n t a g e  
p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a .  B .  g o n e r i l l a  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  h a d  a  
1 1 1  
5 0 :  5  0  s e x  r a t i o  a n d  l i f e t i m e  f e c u n d i t y  w a s  e s t i m a t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a s  3 1 2  e g g s  
p e r  f e m a l e .  
T h e r e  w a s  n o  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  p a r a s i t i s m  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  b y  P .  
p u p a r u m  i n  t h e  f i e l d ,  a l t h o u g h  t h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
l i f e  t a b l e  e s t i m a t e s  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m  a n d  B .  g o n e r i l l a  p u p a l  a b u n d a n c e .  
L a r v a l  d i s p e r s a l  f r o m  t h e  h o s t  p l a n t  s h o w e d  a  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  w i t h  l a r v a l  i n s t a r  
b u t  n o  r e l a t i o n s h i p  w i t h  l a r v a l  d e n s i t y .  R a t e s  o f  c h a n g e  i n  B .  g o n e r i l l a  a d u l t  
a b u n d a n c e  b e t w e e n  g e n e r a t i o n s  w i t h i n  a  y e a r  s h o w e d  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e ,  a n d  t h i s  n e g a t i v e  f e e d b a c k  w a s  s t r o n g e r  i n  a  d r o u g h t  y e a r .  
A  d i s c r e t e - t i m e  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  w a s  c o n s t r u c t e d  w h i c h  
h a d  t w o  s u m m e r  g e n e r a t i o n s  p e r  y e a r  a n d  a  p a r t i a l  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n .  T h e  
m o d e l  s h o w e d  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  t h i s  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  p r o v i d e s  a  t e m p o r a l  
r e f u g e  f r o m  h i g h  l e v e l s  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m .  R e m o v a l  o f  p a r a s i t o i d  
m o r t a l i t y  f r o m  t h e  m o d e l  s u g g e s t e d  t h a t  P .  p u p a r u m  w a s  s u p p r e s s i n g  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  o n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  b y  5 %  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  b y  3 0 % .  A n  
i m p o r t a n t  a s s u m p t i o n  o f t h e  m o d e l  w a s  t h a t  p a r a s i t i s m  r a t e s  w e r e  i n d e p e n d e n t  o f  B .  
g o n e r i l l a  d e n s i t y .  T h i s  a s s u m p t i o n  a p p e a r s  v a l i d  f o r  P .  p u p a r u m  p a r a s i t i s m ,  b u t  
m a y  n o t  b e  v a l i d  f o r  E .  i n t r i c a t o r i a ;  t h e r e f o r e  t h e  e s t i m a t e d  s u p p r e s s i o n  l e v e l s  d u e  t o  
t h i s  a d v e n t i v e  p a r a s i t o i d  s h o u l d  b e  v i e w e d  w i t h  s o m e  c a u t i o n .  
I t  i s  t o o  s o o n  t o  g e n e r a l i s e  o n  w h a t  d e t e r m i n e s  t h e  m a g n i t u d e  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  b y  
a r t h r o p o d  b i o c o n t r o l  a g e n t s ,  t h i s  b e i n g  o n l y  t h e  s e c o n d  s t u d y  t o  q u a n t i f y  e f f e c t s  a t  a  
p o p u l a t i o n  l e v e l .  H o w e v e r ,  i n  t h i s  c a s e  r e t r o s p e c t i v e  a n a l y s i s  h a s  s h o w n  t h a t  t h e  
i m p a c t  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  h a s  b e e n  
s m a l l .  
K e y w o r d s :  B .  g o n e r i l l a ,  n o n - t a r g e t  e f f e c t s ,  b i o l o g i c a l  c o n t r o l ,  P .  p u p a r u m ,  E .  
i n t r i c a t o r i a ,  h o s t ,  p a r a s i t o i d ,  p o p u l a t i o n  m o d e l s ,  l i f e  t a b l e s ,  p h e n o l o g y .  
I V  
P r e f a c e  
I t  w a s  t o l d  m e  b y  a  b u s h m a n ,  b a l d  a n d  b e n t ,  a n d  v e r y  o l d ,  
U p o n  t h e  r o a d  t o  P o o l y e r l e g ;  a n d  h e r e ' s  t h e  t a l e  h e  t o l d .  
' T w o u l d  s e e m  a b s u r d  t o  d o u b t  h i s  w o r d ,  s o  h o n e s t  h e  a p p e a r e d  -
A n d ,  a s  h e  s p o k e ,  t h e  s o u '  - w e s t  w i n d  t o y e d  g e n t l y  w i t h  h i s  b e a r d .  
" F i r s t  i t  w a s  t h e  G r i m b l e  G r u b s ,  
W h i c h  t h e y  e t  h i s  t a t e r s ;  
a n '  a l l  w e  b u r i e d  i n  t h e  e n d  
W a s  M a r t i n ' s  b o o t s  a n d  g a i t e r s . "  
W i t h  t h i s  c r y p t i c  o b s e r v a t i o n  h e  b e g a n  h i s  a n e c d o t e ;  
A n d ,  w h e n  I  s o u g h t  p a r t i c u l a r s ,  h e  s m i l e d  a n d  c l e a r e d  h i s  t h r o a t ;  
T h e n  s a t  h i m  d o w n ,  a n d  w i t h  h i s  b r o w n ,  r o u g h  h a n d s  a b o u t  h i s  k n e e s  
H e  t o l d  i t  a l l .  A n d ,  a s  h e  s p o k e ,  h i s  b e a r d  w a v e d  i n  t h e  b r e e z e .  
" F i r s t  i t  w a s  t h e  G r i m b l e  G r u b s  -
A s  I  s e z  a t  s t a r t i n '  -
W h i c h  t h e y  e t  h i s  t a t e r  c r o p s ,  
W h i c h  i t  t r o u b l e d  M a r t i n .  
" N o w ,  t h i s  M a r t i n  w a s  a  f a n n e r  w i t h  a  s c i e n t i f i c  m i n d " -
( I t  w a s  t h u s  t h e  b u s h m a n  s t a r t e d ,  a s  h i s  b e a r d  b l e w  o u t  b e h i n d )  -
" H e  f a n n e d  t h e  l a n d  a n d ,  u n d e r s t a n d ,  h i s  l u c k  w a s  a l l  t i p - t o p ,  
T i l l  t h e m  t h e r e  l i t t l e  G r i m b l e  G r u b s  g o t  i n  h i s  t a t e r  c r o p .  
" P ' r a p s  y o u  h a v e  h e a r d  o f  G r i m b l e  G r u b s ;  m o r e  l i k e l y  p ' r a p s  y o u ' v e  n o t ;  
W h e n  o n c e  t h e y  t a s t e  y o u r  t a t e r s  y o u  c a n  l o o k  t o  l o s e  t h e  l o t .  
A n '  p o o r  M a r t i n ,  h e  w a s  w o r r i e d  t i l l  h e  m e t  a  f e l l e r  w h o  
H a d  r e a d  a  b o o k  a b o u t  t h e  S w o o k ,  t h e  w h i c h  l i v e s  i n  P e r u .  
v  
" N o w  t h e  S w o o k  i t  i s  a  b e e t l e  t h a t  i n h a b i t s  W u z z l e  S h r u b s ,  
A n '  i t  m a k e s  a  s t e a d y  d i e t  o f t h e  l i t t l e  G r i m b l e  G r u b s ;  
S o  M a r t i n  h e  i m p o r t e d  s o m e ,  a t  v e r y  g r e a t  e x p e n s e ,  
A n '  t u r n e d  ' e m  l o o s e  t o  p l a y  t h e  d o o c e  a n d  t e a c h  t h e  G r i m b l e s  s e n s e .  
" F i r s t  i t  w a s  t h e  G r i m b l e  G r u b s ,  
W h i c h  t h e y  e t  h i s  t a t e r s ,  
T h e n  i t  w a s  t h e  W u z z l e  S w o o k s  -
P l a g u e  o f  c u l t i v a t o r s  -
T h e n  i t  w a s  t h e  G u f f e r  B i r d s ,  
N a t i v e  o f  M a u r i t i u s ,  
T h e n  i t  w a s  t h e  W a r t y  S w u n k s ,  
B e a d y - e y e d  a n '  v i c i o u s ,  
T h e n  i t  w a s  t h e  B o g g l e  D o g s ,  
W i t h  t h e i r  s n a r l s  a n d  s n o r t i n '  ,  
T i l l  t h e  b a d  v o r a c i o u s  G n a d  
F i n i s h e d  h i s  i m p o r t i n '  .  
A n '  a l l  b e c a u s e  t h e  G r i m b l e  G r u b s  
T h e y  g o t  i n t o  h i s  t a t e r s ,  
W e  n e v e r  f o u n d  a  s t i t c h  o f  h i m  
B u t  b l u c h e r  b o o t s  a n d  g a i t e r s . "  
E x c e r p t s  f r o m  t h e  G r i m b l e s  a n d  t h e  G n a d b y  C J  D e n n i s  1 8 7 6  - 1 9 3 8 .  
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C h a p t e r  1 .  
I n t r o d u c t i o n  
T h e r e  i s  c o n c e r n  t h a t  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  g o n e r i l l a  ( F . )  
( L e p i d o p t e r a :  N y m p h a l i d a e )  n u m b e r s  a r e  d e c l i n i n g  d u e  t o  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  
t h e  i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d  P t e r o m a l u s  p u p a r u m  ( L . )  ( H y m e n o p t e r a :  P t e r o m a l i d a e )  
( G i b b s ,  1 9 8 0 ;  B a r r a t t  e t  a l . ,  2 0 0 0 b ;  L y n c h  &  T h o m a s ,  2 0 0 0 ) .  T h e  o b j e c t i v e  o f t h i s  
t h e s i s  w a s  t o  q u a n t i f y  t h e  i m p a c t  t h a t  P .  p u p a r u m  i s  h a v i n g  o n  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s .  T h i s  i n t r o d u c t i o n  b e g i n s  b y  s u m m a r i s i n g  t h e  e c o l o g y  o f  B .  g o n e r i l l a  
a n d  i t s  p a r a s i t o i d s ,  t h e  t y p e s  a n d  p r e v a l e n c e  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  a r e  t h e n  r e v i e w e d ,  
a n d  f i n a l l y  d i f f e r e n t  m o d e l l i n g  a p p r o a c h e s  t o  q u a n t i f y  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  a r e  
e x a m i n e d .  
1 . 1  T h e  l i f e  c y c l e  o f  t h e  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  
T h e  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  i s  a n  e n d e m i c  s p e c i e s  w h i c h  i s  w i d e s p r e a d  t h r o u g h o u t  t h e  
m a i n  a n d  n e a r  o f f s h o r e  i s l a n d s  o f  N e w  Z e a l a n d  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  I t  i s  e a s i l y  
r e c o g n i s e d  b y  t h e  r e d  p a t c h e s  o n  i t s  u p p e r  w i n g  s u r f a c e ,  h e n c e  t h e  M a o r i  n a m e  
k a h u k u r a  m e a n i n g  " r e d  g a r m e n t " .  T h e  p r e f e r r e d  l a r v a l  f o o d  p l a n t  i s  U r t i c a  f e r o x  
( F o r s t . ) ,  t h e  l a r g e  n a t i v e  t r e e  n e t t l e  ( o n g a o n g a ) .  T h e  l a r v a e  a l s o  f e e d  o n  t h e  n a t i v e  
h e r b a c e o u s  n e t t l e s  U  i n c i s a  ( P o i r . )  ( G i b b s ,  1 9 8 0 )  a n d  U  a s p e r a  ( P e t r i e )  ( P a t r i c k ,  
1 9 8 9 )  a n d  t h e  i n t r o d u c e d  n e t t l e s  U  u r e n s  ( L . )  a n d  U  d i o i c a  ( L . )  ( C h u d l e i g h ,  1 9 9 9 ) .  
L a r v a e  o f  t h e  C h a t h a m  I s l a n d  s u b s p e c i e s  o f  r e d  a d m i r a l ,  B .  g o n e r i l l a  i d a  ( A I t k e n ) ,  
f e e d  o n  U r t i c a  a u s t r a l i s  ( H o o k ) ,  a n  U r t i c a  s p e c i e s  w h i c h  h a s  a  v e r y  l i m i t e d  
d i s t r i b u t i o n  o n  t h e  m a i n l a n d  o f  N e w  Z e a l a n d .  
O v i p o s i t i o n  b e g i n s  i n  s p r i n g ,  w h e n  t h e  e g g s  a r e  l a i d ,  m o s t l y  s i n g l y ,  o n  n e t t l e  l e a v e s  
a n d  s t e m s ,  h a t c h i n g  a f t e r  e i g h t  t o  n i n e  d a y s .  T h e  l a r v a e  d e v e l o p  t h r o u g h  f i v e  i n s t a r s  
o v e r  t h e  f o u r  t o  s i x  w e e k s  o f  t h e  l a r v a l  s t a g e ,  c o n s t r u c t i n g  " t e n t s " ,  p r e s u m a b l y  f o r  
p r o t e c t i o n  f r o m  p r e d a t i o n ,  b y  b e n d i n g  o v e r  t h e  t i p  o f  t h e  n e t t l e  l e a f  a n d  s e c u r i n g  i t  
b y  s i l k e n  t h r e a d s .  T h e  l a r v a e  f e e d  f r o m  w i t h i n  t h e s e  t e n t s ,  p r o b a b l y  a l s o  v e n t u r i n g  
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o u t  a t  n i g h t  t o  f e e d  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  P u p a t i o n  t y p i c a l l y  o c c u r s  w i t h i n  t h e s e  t e n t s ,  w i t h  
t h e  p u p a l  s t a g e  l a s t i n g  a p p r o x i m a t e l y  t w o  t o  t h r e e  w e e k s  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  T h e  a d u l t  
b u t t e r f l i e s  f e e d  o n  n e c t a r  f r o m  a  w i d e  r a n g e  o f  n a t i v e  a n d  e x o t i c  p l a n t s  a n d  a r e  o f t e n  
s e e n  f e e d i n g  o n  t h e  f e r m e n t i n g  s a p  o f  N o t h o f a g u s  s p p .  t r e e s  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  T h e y  a r e  
s t r o n g  f l i e r s  b u t  u n l i k e  t h e  n o r t h e r n  h e m i s p h e r e  r e d  a d m i r a l  V a n e s s a  a t a l a n t a  L .  
( N y m p h a l i d a e )  i n  t h e  U K  a n d  E u r o p e  a n d  t h e  c l o s e l y  r e l a t e d  y e l l o w  a d m i r a l  
( B a s s a r i s  i l e a  ( F . ) )  i n  A u s t r a l i a ,  t h e y  d o  n o t  a p p e a r  t o  m i g r a t e  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  T h e  
N e w  Z e a l a n d  r e d  a d m i r a l  i s  m u l t i v o l t i n e ,  a l t h o u g h  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  g e n e r a t i o n s  
p e r  y e a r  i s  u n r e c o r d e d  a n d  p r o b a b l y  v a r i e s  w i t h  c l i m a t e .  A d u l t s  e c l o s i n g  i n  l a t e  
a u t u m n  a r e  l o n g - l i v e d ;  t h e y  s p e n d  t h e  w i n t e r  i n  a  q u i e s c e n t  s t a t e ,  s h e l t e r i n g  i n  d r y  
f o l i a g e ,  f l y i n g  o n l y  o n  w a r m  w i n t e r  d a y s  t o  b a s k  i n  t h e  s u n  a n d  c o l l e c t  n e c t a r .  
1 . 2  I s  B .  g o n e r i l l a  i n  d e c l i n e ?  
P o p u l a t i o n s  o f t h e  N e w  Z e a l a n d  r e d  a d m i r a l  a r e  t h o u g h t  t o  h a v e  d e c l i n e d  s i n c e  t h e  
e a r l y  1 9 0 0 s .  H u d s o n  ( 1 9 2 8 )  d e s c r i b e d  i t  a s  b e i n g  " v e r y  c o m m o n " ;  b u t  i n  t h e  l a t e r  
p a r t  o f  t h e  t w e n t i e t h  c e n t u r y  t h e r e  w a s  a n e c d o t a l  e v i d e n c e  s u g g e s t i n g  t h a t  i t s  
n u m b e r s  h a d  d e c l i n e d  ( M i l l e r ,  1 9 7 1 ;  G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  H o w e v e r ,  t h e r e  a r e  n o  h i s t o r i c a l  
r e c o r d s  o f  r e d  a d m i r a l  a b u n d a n c e  t o  d e t e r m i n e  a n y  c h a n g e s  i n  p o p u l a t i o n s .  I t  i s  
t h e r e f o r e  d i f f i c u l t  t o  a s s e s s  t h e  c u r r e n t  r e l a t i v e  s t a t u s  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s .  
T h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  t w o  e x o t i c  p u p a l  p a r a s i t o i d s  i n  N e w  Z e a l a n d  h a s  b e e n  l i n k e d  t o  
t h e  s u s p e c t e d  d e c l i n e  o f  B .  g o n e r i l l a .  T h e  p a r a s i t o i d  P .  p u p a r u m  w a s  d e l i b e r a t e l y  
i n t r o d u c e d  t o  N e w  Z e a l a n d  i n  t h e  s u m m e r  o f  1 9 3 2 / 3 3  f o r  t h e  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  
t h e  s m a l l  c a b b a g e  w h i t e  b u t t e r f l y  P i e r i s  ( A r t o g e i a )  r a p a e  ( L . )  ( M u g g e r i d g e ,  1 9 3 3 ) .  
N o  h o s t - r a n g e  t e s t i n g  w a s  c o n d u c t e d ,  a l t h o u g h  i t  w a s  a c k n o w l e d g e d  t h a t  P .  p u p a r u m  
h a d  a  w i d e  h o s t  r a n g e  ( M u g g e r i d g e ,  1 9 3 3 ) .  I t  p r o v e d  t o  b e  a  p a r t i a l l y  s u c c e s s f u l  
c o n t r o l  a g e n t  o f  t h e  t a r g e t  s p e c i e s  ( F e r g u s o n ,  1 9 8 9 ) ,  b u t  a l s o  a t t a c k e d  n o n - t a r g e t  
s p e c i e s  s u c h  a s  B .  g o n e r i l l a  a n d  t h e  y e l l o w  a d m i r a l  B .  i t e a .  T h e  r a t e  o f  p a r a s i t i s m  o f  
B .  g o n e r i l l a  b y  P .  p u p a r u m  h a d  n e v e r  b e e n  q u a n t i f i e d  b e f o r e  t h e  c u r r e n t  w o r k .  A  
s t u d y  o n  B .  i t e a  f o u n d  p a r a s i t i s m  r a t e s  o f 7 - 6 5 % ,  w i t h  t h e  h i g h e s t  r a t e s  a t  s i t e s  n e a r  
c u l t i v a t e d  c r u c i f e r s  w h i c h  w e r e  a  s o u r c e  o f  P .  r a p a e  h o s t s  ( H i c k m a n ,  1 9 9 7 ) .  I n  
F i n l a n d ,  P .  p u p a r u m  h a s  b e e n  f o u n d  t o  a t t a c k  p o p u l a t i o n s  o f  t h e  e n d a n g e r e d  
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G l a n v i l l e  f r i t i l l a r y  b u t t e r f l y  M e l i t a e a  c i n x i a  ( L . )  w i t h  a n  e s t i m a t e d  p a r a s i t i s m  r a t e  o f  
l e s s  t h a n 1 3 %  ( L e i  e t  a l .  1 9 9 7 ) .  
T h e  o t h e r  e x o t i c  a r r i v a l  w a s  E c h t h r o m o r p h a  i n t r i c a t o r i a  ( F . )  ( H y m e n o p t e r a :  
I c h n e u m o n i d a e ) ,  w h i c h  w a s  f i r s t  r e c o r d e d  i n  N e w  Z e a l a n d  i n  1 9 0 0  a n d  i s  b e l i e v e d  t o  
b e  s e l f - i n t r o d u c e d  f r o m  A u s t r a l i a  ( P a r r o t t ,  1 9 5 2 ) .  V e r y  h i g h  p a r a s i t i s m  r a t e s  h a v e  
b e e n  r e c o r d e d :  i n  1 9 3 7  o v e r  6 6 %  o f  5 0  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  c o l l e c t e d  w e r e  p a r a s i t i s e d  
b y  E .  i n t r i c a t o r i a  ( H u d s o n ,  1 9 5 0 ) ,  a n d  i n  1 9 7 7 , 9 4 %  o f  1 9 4  p u p a e  c o l l e c t e d  i n  t h e  
O r o n g o r o n g o  V a l l e y  ( n e a r  W e l l i n g t o n )  w e r e  p a r a s i t i s e d  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  
1 . 3  B i o l o g y  o f  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  
T h e  c h a l c i d  P .  p u p a r u m  i s  a  c o m m o n  E u r o p e a n  s p e c i e s  w h i c h  h a s  b e e n  i n t r o d u c e d  
t o  m a n y  o t h e r  c o u n t r i e s  i n c l u d i n g  N e w  Z e a l a n d  a n d  N o r t h  A m e r i c a  f o r  t h e  
b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  P i e r i s  s p p .  I t  h a s  a  v e r y  w i d e  h o s t  r a n g e  b u t  i t s  m a i n  h o s t s  a r e  
m e m b e r s  o f  t h e  P a p i l i o n i d a e ,  P i e r i d a e ,  a n d  N y m p h a l i d a e  f a m i l i e s  ( N o y e s  &  
V a l e n t i n e ,  1 9 8 9 ) .  i l l  N e w  Z e a l a n d  i t s  h o s t s  a r e  P .  r a p a e ,  B .  g o n e r i l l a ,  B .  i t e a  a n d  t h e  
m o n a r c h  b u t t e r f l y  D a n a u s  p l e x i p p u s  ( L )  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  P .  p u p a r u m  i s  a  g r e g a r i o u s  
e n d o p a r a s i t o i d ,  e a c h  f e m a l e  l a y i n g  s e v e r a l  e g g s  i n  i t s  h o s t  p u p a ,  w i t h  t h e  n u m b e r  o f  
e g g s  l a i d  b e i n g  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  h o s t  s i z e  ( T a k a g i  &  H a m i l t o n ,  1 9 8 6 ) .  
H i c k m a n ,  ( 1 9 9 7 )  f o u n d  u p  t o  3 2 6  P .  p u p a r u m  e m e r g i n g  p e r  y e l l o w  a d m i r a l  ( B .  i t e a )  
p u p a .  T h e  w a s p s  t a k e  t h r e e  t o  f o u r  w e e k s  t o  d e v e l o p  t o  m a t u r i t y  w i t h i n  t h e  h o s t  
p u p a  a n d  t h e y  e m e r g e  t h r o u g h  a  s m a l l  c i r c u l a r  h o l e  c h e w e d  t h r o u g h  t h e  p u p a l  c a s e  
( F i g .  1 . 1 a ) .  i l l  N e w  Z e a l a n d ,  P .  p u p a r u m  c a n  c o m p l e t e  f i v e  g e n e r a t i o n s  p e r  y e a r  a n d  
o v e r w i n t e r s  a s  d i a p a u s i n g  l a r v a e  w i t h i n  d i a p a u s i n g  P .  r a p a e  p u p a e  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  
T h e  i c h n e u m o n i d  E .  i n t r i c a t o r i a  i s  a l s o  a  g e n e r a l i s t ,  p a r a s i t i s i n g  a  w i d e  r a n g e  o f  
L e p i d o p t e r a n  f a m i l i e s  i n  b o t h  i t s  n a t i v e  A u s t r a l i a n  a n d  n a t u r a l i s e d  N e w  Z e a l a n d  
r a n g e .  F o r  e x a m p l e ,  i n  N e w  Z e a l a n d  i t  h a s  b e e n  r e a r e d  f r o m  L e p i d o p t e r a n  p u p a e  i n  
t h e  A r c t i i d a e ,  H y s p i d a e ,  N y m p h a l i d a e ,  P s y c h i d a e ,  P y r a u s t i d a e ,  S a t u r n i d a e  a n d  
T o r t r i c i d a e  f a m i l i e s  ( V a l e n t i n e ,  1 9 6 7 ) .  E .  i n t r i c a t o r i a  i s  a  l a r g e  a n d  d i s t i n c t i v e  w a s p  
w i t h  b r i g h t  r e d  l e g s  a n d  a  w h i t e - s p o t t e d  b l a c k  a b d o m e n  ( F i g .  1 . 1  b ) .  T h e  f e m a l e s  a r e  
e a s i l y  d i s t i n g u i s h e d  f r o m  m a l e s  b y  t h e i r  s h o r t  s t o u t  o v i p o s i t o r  a n d  a r e  r e p o r t e d l y  
3  
attracted only to newly moulted (rather than old and hardened) pupae (Gibbs, 1980). 
It is a solitary pupal endoparasitoid, laying a single egg per host pupa. Their 
development time is approximately four weeks, with the adults emerging from a 
large hole in the anterior end of the host pupa (Gibbs, 1980). Adult E. intricatoria 
have been recorded on the wing from October to July but how they overwinter is 
unknown. 
a) b) 
Figure 1.1 Pupal parasitoids of B. gonerilla. Panel a) shows P. puparum emerging 
from host pupa, panel b) shows E. intricatoria ovipositing in host pupa. 
(Photographs by Brian Chudleigh.) 
1.4 Negative effects of biological control 
Biological control is often perceived as a non-polluting and environmentally safe 
method of pest control. This idealistic view was challenged by Howarth (1983) who 
gave examples where biological control agents had potentially reduced, or caused the 
extinction of native non-target populations. He argued that because of the 
irreversibility of biological control releases and the possibility of habitat or host 
range expansion, biological control poses a real risk of permanently and adversely 
disrupting native ecosystems, and further, that current biological control programmes 
do not adequately address these risks. Biological control proponents admit that past 
biological control introductions, particularly of generalist predators, have had a 
negative impact on non-target species, but argue that current protocols would prevent 
such mistakes and that an exotic pest left uncontrolled would cause more 
environmental damage than would a carefully selected biological control agent 
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( F u n a s a k i  e t  a l . ,  1 9 8 8 ;  L a i ,  1 9 8 8 ;  C a r r u t h e r s  &  O n s a g e r ,  1 9 9 3 ;  H o d d l e ,  2 0 0 4 a ) .  
D e b a t e  a b o u t  t h e  s i z e  a n d  f r e q u e n c y  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  a n d  w h e t h e r  c u r r e n t  
s a f e g u a r d s  a r e  s u f f i c i e n t  t o  p r e v e n t  t h e m  i s  o n g o i n g  ( G o n z a l e z  &  G i l s t r a p ,  1 9 9 2 ;  
C a r r u t h e r s  &  O n s a g e r ,  1 9 9 3 ;  C e n t e r  e t  a l . ,  1 9 9 5 ;  S i m b e r l o f f  &  S t i l i n g ,  1 9 9 6 a ;  F r a n k ,  
1 9 9 8 ;  S i m b e r l o f f  &  S t i l i n g ,  1 9 9 8 ;  T h o m a s  &  W i l l i s ,  1 9 9 8 ;  H o w a r t h ,  2 0 0 0 ;  S t i l i n g  &  
S i m b e r l o f f ,  2 0 0 0 ;  H e n n e m a n  &  M e m m o t t ,  2 0 0 1 ;  L y n c h  e t  a l . ,  2 0 0 1 ;  H o d d l e ,  2 0 0 4 b ,  
a ;  L o u d a  &  S t i l i n g ,  2 0 0 4 ) .  
1 . 5  T y p e s  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  
N o n - t a r g e t  e f f e c t s  a r e  d e f i n e d  a s  " a n y  m e a s u r a b l e  e f f e c t  o n  a  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  
r e s u l t i n g  f r o m  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  a n  e x o t i c  o r g a n i s m "  ( B a r r a t t  e t  a l . ,  1 9 9 9 )  a n d  a r e  
u s u a l l y  i n t e r p r e t e d  t o  b e  h a r m f u l / n e g a t i v e  e f f e c t s .  T h e s e  e f f e c t s  c a n  b e  d i v i d e d  i n t o  
t w o  c a t e g o r i e s :  
1 .  D i r e c t  e f f e c t s ,  w h e n  a  b i o c o n t r o l  a g e n t  d i r e c t l y  p r e d a t e s / p a r a s i t i s e s / g r a z e s  o n  
a  n o n - t a r g e t  s p e c i e s .  A n  e x a m p l e  o f t h i s  i s  t h e  c a s e  s t u d y  p r e s e n t e d  h e r e ,  t h e  
p a r a s i t i s m  o f  t h e  n a t i v e  n y m p h a l i d  b u t t e r f l i e s  B .  i t e a  a n d  B .  g o n e r i l l a  b y  t h e  
i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d  P .  p u p a r u m  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  A n o t h e r  e x a m p l e  i s  t h e  
i n t r o d u c e d  w e e d  b i o c o n t r o l  a g e n t  ( R h i n o c y l l u s  c o n i c u s  F r o e l . )  f e e d i n g  o n  t h e  
N o r t h  A m e r i c a n - n a t i v e  P l a t t e  t h i s t l e  ( C i r s i u m  c a n e s c e n s  N u t t ) ,  w h e n  i t s  
i n t e n d e d  h o s t  w a s  t h e  w e e d y  t h i s t l e  C a r d u u s  n u t a n s  L  . .  T h r e e  y e a r s  a f t e r  t h e  
w e e v i l  w a s  f i r s t  r e c o r d e d  f e e d i n g  o n  P l a t t e  t h i s t l e  f l o w e r  h e a d s ,  v i a b l e  s e e d  
p r o d u c t i o n  h a d  d e c l i n e d  b y  8 6 %  w h i c h  w a s  t h e n  f o l l o w e d  b y  a  s t e p  d e c l i n e  
i n  s e e d l i n g  r e c r u i t m e n t  a n d  p o p u l a t i o n  d e n s i t y  ( L o u d a  e t  a l . ,  2 0 0 3 a ) .  D i r e c t  
e f f e c t s  a r e  t h e  e a s i e s t  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  t o  i d e n t i f y  b e c a u s e  t h e y  i n v o l v e  o n l y  
t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t w o  s p e c i e s  ( e . g . ,  p r e d a t o r  a n d  p r e y ) ;  h o w e v e r  
q u a n t i f y i n g  t h e m  i s  s t i l l  d i f f i c u l t .  T h i s  t h e s i s  i s  m a i n l y  c o n c e r n e d  w i t h  d i r e c t  
n o n - t a r g e t  e f f e c t s ,  s o  w h e n  t h e  p h r a s e  " n o n - t a r g e t  e f f e c t s "  i s  u s e d  i n  t h e  
f o l l o w i n g  c h a p t e r s  i t  i s  i n t e n d e d  t o  m e a n  d i r e c t  n o n - t a r g e t  e f f e c t s .  
2 .  I n d i r e c t  e f f e c t s ,  w h e n  t h e  e f f e c t  o f  t h e  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  o n  t h e  n o n -
t a r g e t  s p e c i e s  i s  m e d i a t e d  t h r o u g h  a n o t h e r  s p e c i e s  a n d  s o  i n v o l v e s  t h r e e  o r  
m o r e  s p e c i e s .  B e c a u s e  o f  t h e i r  c o m p l e x i t y ,  i n d i r e c t  e f f e c t s  a r e  m o r e  d i f f i c u l t  
t o  i d e n t i f y  a n d  q u a n t i f y  t h a n  a r e  d i r e c t  e f f e c t s .  I n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s  c a n  t a k e  
5  
m a n y  f o n n s  s u c h  a s  i n t e r s p e c i f i c  r e s o u r c e  c o m p e t i t i o n ,  s h a r e d  p r e d a t i o n ,  
i n t r a g u i l d  p r e d a t i o n  ( p r e d a t i o n  o f  s p e c i e s  a t  t h e  s a m e  t r o p h i c  l e v e l )  o r  t r i -
t r o p h i c  i n t e r a c t i o n s  ( e . g . ,  t h e  i n f l u e n c e  o f  p l a n t s  o n  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  
i n s e c t  h e r b i v o r e s  a n d  n a t u r a l  e n e m i e s ) .  C o m p e t i t i v e  d i s p l a c e m e n t  o f  a  n o n -
t a r g e t  s p e c i e s  c a n  o c c u r  w h e n  t h e  i n t r o d u c e d  n a t u r a l  e n e m y  c o m p e t e s  w i t h  a  
r e s i d e n t  n a t u r a l  e n e m y  f o r  p r e y / f o o d  r e s o u r c e s .  A  p o s s i b l e  e x a m p l e  o f  
c o m p e t i t i v e  d i s p l a c e m e n t  i s  t h e  m a s s  r e l e a s e  o f  t h e  E u r o p e a n  l a d y  b e e t l e  
( C o c c i n e l l a  s e p t e m p u n c t a t a  L . )  i n  N o r t h  A m e r i c a  f o r  t h e  c o n t r o l  o f  R u s s i a n  
w h e a t  a p h i d  ( D i u r a p h i s  n o x i a  ( K u r d j . ) ) .  C .  s e p t e m p u n c t a t a  i s  t h o u g h t  t o  h a v e  
d i s p l a c e d  n a t i v e  c o c c i n e l l i d  s p e c i e s  i n  a g r i c u l t u r a l  c r o p s  b e c a u s e  t h e  a n n u a l  
a b u n d a n c e  o f  t w o  n a t i v e  c o c c i n e l l i d s  w a s  m u c h  r e d u c e d  f o l l o w i n g  t h e  
i n v a s i o n  o f  c . s e p t e m p u n c t a t a ,  y e t  t o t a l  c o c c i n e l l i d  a b u n d a n c e  w a s  
u n c h a n g e d  ( E l l i o t t  e t  a l . ,  1 9 9 6 ) .  
T h e  i n d i r e c t  e f f e c t s  o f  s h a r e d  p r e d a t i o n  ( o n e  n a t u r a l  e n e m y  a t t a c k i n g  t w o  o r  
m o r e  p r e y / h o s t s )  a r e  l i k e l y  t o  b e  c o m m o n  i n  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  s y s t e m s .  
" A p p a r e n t  c o m p e t i t i o n "  c a n  o c c u r  w h e n  a  s h a r e d  p r e d a t o r  o r  p a r a s i t o i d  
m e d i a t e s  t h e  r e d u c t i o n  ( o r  e x c l u s i o n )  o f  o n e  p r e y / h o s t  s p e c i e s  b y  a n o t h e r .  
F o r  e x a m p l e  i f  a  b i o c o n t r o l  a g e n t  p o p U l a t i o n  i s  p r e d o m i n a t e l y  s u s t a i n e d  b y  
t h e  t a r g e t  s p e c i e s  t h e n  t h e  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e  a n d  d y n a m i c s  o f  t h e  t a r g e t  
s p e c i e s  w i l l  i n f l u e n c e  t h e  m a g n i t u d e  o f  t h e  a t t a c k  o n  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s .  
T h i s  i s  l i k e l y  t o  b e  t h e  c a s e  f o r  s o m e  s p e c i e s  o f  s a t u r n i i d  m o t h s  i n  N o r t h  
A m e r i c a  w h i c h ,  d e s p i t e  t h e i r  m u c h  r e d u c e d  a b u n d a n c e ,  e x p e r i e n c e  v e r y  h i g h  
r a t e s  o f  p a r a s i t i s m  b y  t h e  g e n e r a l i s t  p a r a s i t o i d  f l y  C o m p s i l u r a  c o n c i n n a t a  
( M e i g e n )  w h i c h  w a s  i n t r o d u c e d  t o  c o n t r o l  g y p s y  m o t h  ( L y m a n t r i a  d i s p a r  L . )  
a n d  o t h e r  L e p i d o p t e r a n  p e s t s  ( B o e t t n e r  e t  a l . ,  2 0 0 0 ) .  
W h e n  i n t e r a c t i o n s  s u c h  a s  p r e d a t i o n  a n d  c o m p e t i t i o n  a r e  e x t e n d e d  t o  i n c l u d e  
a l l  s p e c i e s  i n  a n  e c o l o g i c a l  c o m m u n i t y ,  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m m u n i t y  a n d  
e c o s y s t e m  e f f e c t s  i s  r e a l i s e d .  H e n n e m a n  &  M e m m o t t  ( 2 0 0 1 )  c o n s t r u c t e d  
q u a n t i t a t i v e  f o o d  w e b s  w h i c h  d e m o n s t r a t e d  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m m u n i t y  w i d e  
e f f e c t s  o f  i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d s  o n  n a t i v e  H a w a i i a n  p l a n t - m o t h - p a r a s i t o i d  
c o m m u n i t i e s .  A n  e x a m p l e  o f  a  c o m m u n i t y  l e v e l  n o n - t a r g e t  e f f e c t  i s  t h e  
s u b s i d i s a t i o n  o f  d e e r  m i c e  ( P e r o m y s c u s  m a n i c u l a t u s  W a g n e r )  p o p u l a t i o n s  b y  
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t h e  t e p h r i t i d  f l i e s  U r o p h o r a  a f f i n i s  F r f l d .  a n d  U  q u a d r i f a c i a t a  ( M e i g e n )  
w h i c h  w e r e  i n t r o d u c e d  t o  c o n t r o l  s p o t t e d  k n a p w e e d  ( C e n t a u r e a  m a c u l o s a  
L a m . )  i n  M o n t a n a .  T h e  f l i e s  f a i l e d  t o  c o n t r o l  t h e  k n a p w e e d  b u t  p r o v i d e d  a n  
a b u n d a n t  f o o d  s o u r c e  f o r  d e e r  m i c e  l e a d i n g  t o  a n  i n c r e a s e  i n  d e e r  m i c e  
p o p u l a t i o n s  ( P e a r s o n  e t  a l . ,  2 0 0 0 ) .  D e e r  m i c e  a r e  g e n e r a l i s t  p r e d a t o r s  o f  
s e e d s  a n d  i n s e c t s ,  a n d  t h e i r  i n c r e a s e d  a b u n d a n c e  i s  p r e d i c t e d  t o  l e a d  t o  
a l t e r e d  p l a n t ,  h e r b i v o r e  a n d  p r e d a t o r  c o m m u n i t i e s  d u e  t o  t h e  e f f e c t s  o f  t h e i r  
s e e d  p r e d a t i o n  o n  p l a n t  r e c r u i t m e n t  a n d  t h r o u g h  t r o p h i c  l i n k s  w i t h  t h e i r  
c o m p e t i t o r s  a n d  p r e d a t o r s .  D i s e a s e  d y n a m i c s  m a y  a l s o  b e  a f f e c t e d  b e c a u s e  
d e e r  m i c e  a r e  t h e  p r i m a r y  v e c t o r s  o f  t h e  S i n  N o m b r e  h a n t a v i r u s  ( p e a r s o n  e t  
a l . ,  2 0 0 0 ;  P e a r s o n  &  C a l l a w a y ,  2 0 0 3 ) .  G i v e n  t h e i r  c o m p l e x i t y ,  i t  s e e m s  t h a t  
c o m m u n i t y  a n d  e c o s y s t e m  e f f e c t s  w o u l d  b e  i m p o s s i b l e  t o  p r e d i c t .  H o w e v e r ,  
S i m b e r l o f f  &  S t i l i n g  ( 1 9 9 6 b )  s u g g e s t e d  t h a t  c o m m u n i t y - w i d e  n o n - t a r g e t  
i m p a c t s  a r e  p r e d i c t a b l e  i f  k e y s t o n e  s p e c i e s  ( s u c h  a s  t h e  d e e r  m i c e )  a r e  
a t t a c k e d  o r  a f f e c t e d  b y  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  a  b i o c o n t r o l  a g e n t .  
1 . 6  E v a l u a t i o n  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  
E v a l u a t i o n  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  i s  h a m p e r e d  b y  a  l a c k  o f  d a t a .  A  r e c e n t  s t u d y  f o u n d  
d a t a  r e l a t i n g  t o  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  i n  o n l y  1 . 5 %  o f  a l l  d o c u m e n t e d  c l a s s i c a l  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s  ( L y n c h  e t  a l . ,  2 0 0 1 ) .  H o w e v e r ,  t h e  a b s e n c e  o f  d a t a  d o e s  n o t  
m e a n  t h a t  t h e r e  a r e  n o  i m p a c t s  ( S i m b e r l o f f  &  S t i l i n g ,  1 9 9 6 b ,  a ;  H o w a r t h ,  2 0 0 0 ) .  I n  
m a n y  c a s e s ,  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  h a v e  s i m p l y  n o t  b e e n  s o u g h t  d u e  t o  p o o r  p o s t - r e l e a s e  
m o n i t o r i n g .  A l t e r n a t i v e l y ,  i f  p o p u l a t i o n  r e d u c t i o n s  o f  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  w e r e  
r e c o r d e d ,  i t  w a s  d i f f i c u l t  t o  p r o v e  t h a t  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s  w e r e  t h e  c a u s e ,  
p a r t i c u l a r l y  i f t h e r e  w e r e  c o n f o u n d i n g  f a c t o r s  s u c h  a s  h a b i t a t  l o s s  a n d  a c c i d e n t a l  
i n t r o d u c t i o n s  o f  n a t u r a l  e n e m i e s  ( L y n c h  &  T h o m a s ,  2 0 0 0 ) .  F u r t h e r m o r e ,  i t  i s  n o t  
s u f f i c i e n t  t o  d e m o n s t r a t e  t h a t  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  o c c u r ;  t h e y  m u s t  a l s o  b e  q u a n t i f i e d .  
F o r  e x a m p l e ,  a  p a r a s i t o i d  m a y  a t t a c k  a  n o n - t a r g e t  s p e c i e s ,  b u t  t h i s  m a y  o c c u r  s o  
i n f r e q u e n t l y  o r  a t  s u c h  l o w  l e v e l s  t h a t  t h e r e  i s  n o  s i g n i f i c a n t  e f f e c t  o n  l o n g - t e r m  h o s t  
a b u n d a n c e .  T h e r e  a r e  f e w  q u a n t i t a t i v e  s t u d i e s  a v a i l a b l e  t o  a s s e s s  t h e  m a g n i t u d e  o f  
n o n - t a r g e t  e f f e c t s ;  o f  t h e  t e n  c a s e  s t u d i e s  r e v i e w e d  b y  L o u d a  e t  a l .  ( 2 0 0 3 b ) ,  o n l y  o n e  
( R .  c o n i c u s  f e e d i n g  o n  C .  c a n e s c e n s ) ,  h a d  a n  e s t i m a t e  o f  a  p o p u l a t i o n  r e d u c t i o n .  
7  
L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 1 )  f o u n d  t h a t  1 4  o u t  o f  8 0  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  r e c o r d e d  i n  a s s o c i a t i o n  
w i t h  c l a s s i c a l  b i o c o n t r o l  p r o g r a m m e s  s h o w e d  e v i d e n c e  o f  a  p o p u l a t i o n  l e v e l  e f f e c t .  
H o w e v e r ,  m o s t  o f  t h e  d a t a  w e r e  f r o m  s i m p l e  r e a r i n g  r e c o r d s  o r  e s t i m a t e s  o f  
p r o p o r t i o n a l  m o r t a l i t y ,  w h e r e  i t  w a s  a s s u m e d  t h a t  a  m o r t a l i t y  r a t e  o f  g r e a t e r  t h a n  
4 0 %  w o u l d  r e s u l t  i n  a  s i g n i f i c a n t  p o p u l a t i o n  l e v e l  i m p a c t .  T h i s  f i g u r e  w a s  b a s e d  o n  
t h e  H a w k i n s  e t  a l .  ( 1 9 9 3 )  a n a l y s i s  o f  t h e  s u c c e s s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  p r o g r a m m e s ,  
w h i c h  f o u n d  t h a t  c o n t r o l  a g e n t - i n d u c e d  m o r t a l i t y  g r e a t e r  t h a n  3 6 %  w a s  r e q u i r e d  f o r  
s i g n i f i c a n t  s u p p r e s s i o n  o f t h e  t a r g e t  p o p U l a t i o n .  N o t w i t h s t a n d i n g  t h e  e r r o r s  i n v o l v e d  
i n  m e a s u r i n g  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  ( v a n  D r i e s c h e ,  1 9 8 3 )  t h e r e  r e m a i n s  t h e  p r o b l e m  o f  
t r a n s l a t i n g  p e r c e n t  m o r t a l i t y  i n t o  p o p u l a t i o n  l e v e l  i m p a c t s .  T h e  e f f e c t  o f  a d d i t i o n a l  
m o r t a l i t y  o n  a  n o n - t a r g e t  p o p U l a t i o n  w i l l  d e p e n d  o n  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  ( i n t r a -
s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n )  a n d  o t h e r  p o t e n t i a l l y  r e g u l a t o r y  m e c h a n i s m s ,  s o  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  
p r e d i c t  t h e  e f f e c t  w i t h o u t  a n  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  u n d e r l y i n g  h o s t  p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s .  T h e r e f o r e ,  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  m u s t  b e  c o n s i d e r e d  i n  a  p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s  c o n t e x t ,  t a k i n g  i n t o  a c c o u n t  t h e  p h e n o l o g i e s ,  d e n s i t i e s ,  d i s t r i b u t i o n s ,  
f e c u n d i t i e s ,  m o r t a l i t i e s  a n d  e n c o u n t e r  r a t e s  o f  t h e  a g e n t  a n d  h o s t ( s )  i n v o l v e d  
( T h o m a s  &  W i l l i s ,  1 9 9 8 ) .  P o p u l a t i o n  m o d e l l i n g  c a n  b e  a  u s e f u l  m e t h o d  f o r  
e x a m i n i n g  t h e s e  i n t e r a c t i o n s  b y  i d e n t i f y i n g  t h e  k e y  p r o c e s s e s ,  q u a n t i f y i n g  t h e  
i m p a c t s ,  a n d  p r e d i c t i n g  f u t u r e  o u t c o m e s  ( B a r l o w ,  1 9 9 9 ;  L y n c h  &  I v e s ,  1 9 9 9 ;  H o l t  &  
H o c h b e r g ,  2 0 0 1 ) .  
1 . 7  T h e o r e t i c a l  m o d e l s  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  
T h e o r e t i c a l l y ,  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  c o u l d  b e  m o d e l l e d  b y  a p p l y i n g  e x i s t i n g  m u l t i -
s p e c i e s  h o s t - p a r a s i t o i d  o r  p r e d a t o r - p r e y  m o d e l s  ( e . g . ,  C o m i n s  &  H a s s e l l ,  1 9 7 6 ;  H o l t ,  
1 9 7 7 ;  H o l t  &  L a w t o n ,  1 9 9 3 ) ,  w i t h  t h e  c h a r a c t e r i s t i c  t h a t  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  h a s  a  
m u c h  l o w e r  a b u n d a n c e  t h a n  t h e  t a r g e t  s p e c i e s .  L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  u s e d  a  t h r e e -
s p e c i e s  N i c h o l s o n - B a i l e y  m o d e l  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  t r a n s i e n t  d y n a m i c s  o f  a  p a r a s i t o i d ,  
t a r g e t  h o s t  a n d  n o n - t a r g e t  h o s t  s y s t e m .  T h e  m o d e l  h a d  h o s t  d e n s i t y - d e p e n d e n c e  a n d  
a s s u m e d  l o w e r  s e a r c h i n g  e f f i c i e n c y  o n  t h e  n o n - t a r g e t  ( N T )  r e l a t i v e  t o  t h e  t a r g e t  ( T )  
h o s t  ( a T >  a N T )  a n d  t h a t  n o n - t a r g e t  d e n s i t i e s  i n  t h e  a b s e n c e  o f  p a r a s i t i s m  w e r e  m u c h  
l o w e r  t h a n  t a r g e t  d e n s i t i e s  ( K
T
»  K N T ) '  T h i s  m e a n t  t h a t  t h e  p a r a s i t o i d  c o u l d  n o t  
p e r s i s t  o n  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  a l o n e .  T h e  m o d e l  s i m u l a t e d  a  l a r g e  i n i t i a l  p e a k  i n  
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p a r a s i t o i d  d e n s i t y  a f t e r  r e l e a s e  i n  r e s p o n s e  t o  h i g h  t a r g e t  d e n s i t i e s ,  c a u s i n g  a  c o l l a p s e  
o f  t h e  t a r g e t  p o p u l a t i o n  a n d  s u b s e q u e n t  h i g h  " s p i l l - o v e r "  p a r a s i t i s m  o f  t h e  n o n - t a r g e t  
p o p u l a t i o n s ,  b e h a v i o u r  w h i c h  h a s  b e e n  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d  i n  w e e d  b i o c o n t r o l  
s y s t e m s  ( H a r r i s ,  1 9 8 8 ) .  T h e  m o d e l  w a s  u s e d  t o  e s t i m a t e  N m i n ,  t h e  l o w e s t  t r a n s i e n t  
d e n s i t y  t o  w h i c h  t h e  p a r a s i t o i d  w i l l  s u p p r e s s  t h e  n o n - t a r g e t  p o p u l a t i o n ,  i . e . ,  t h e  
w o r s t - c a s e  s c e n a r i o .  N m i n  e s t i m a t e d  b y  t h e  m o d e l  w a s  s i m i l a r  t o  t h a t  a p p r o x i m a t e d  
b y  t h e  s i m p l e  f o r m u l a  N m i n  =  K N T e x p ( - a N T  K
T
)  w h i c h  s u g g e s t s  t h a t  a  h i g h e r  i n i t i a l  
t a r g e t  d e n s i t y  a n d  a  h i g h  s e a r c h i n g  e f f i c i e n c y  o n  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  w i l l  l e a d  t o  
t h e  g r e a t e s t  s u p p r e s s i o n  o f  n o n - t a r g e t  d e n s i t i e s .  V a r i a t i o n s  i n  t h e  m o d e l  t h a t  
p r o m o t e d  s t a b i l i t y ,  s u c h  a s  i n c l u d i n g  p a r a s i t o i d  m u t u a l  i n t e r f e r e n c e  ( w h i c h  
c o n c e p t u a l l y  c o u l d  a l s o  d e s c r i b e  p a r a s i t o i d  a g g r e g a t i o n  o r  a  h o s t  r e f u g e ) ,  r e d u c e d  t h e  
n o n - t a r g e t  i m p a c t  i n  t e r m s  o f t h e  m i n i m u m  d e n s i t y  e x p e r i e n c e d .  T h e s e  s t a b l e  
m o d e l s  p r o v i d e  s o m e  i n s i g h t  i n t o  w h a t  d e t e r m i n e s  t h e  m a g n i t u d e  o f  l o n g - t e r m  n o n -
t a r g e t  i m p a c t s .  S p e c i f i c a l l y ,  L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  f o u n d  t h a t  i n  m o d e l s  w h i c h  i n c l u d e d  
p a r a s i t o i d  i n t e r f e r e n c e ,  a  h i g h e r  s e a r c h i n g  e f f i c i e n c y  o n  t h e  n o n - t a r g e t s  r e l a t i v e  t o  
t h e  t a r g e t s  l e d  t o  a n  i n c r e a s e d  n o n - t a r g e t  i m p a c t .  
H o l t  a n d  H o c h b e r g  ( 2 0 0 1 )  u s e d  a  v a r i e t y  o f  t h e o r e t i c a l  p r e d a t o r - p r e y  m o d e l s  t o  
c h a r a c t e r i z e  m a i n l y  l o n g - t e r m  n o n - t a r g e t  i m p a c t s ,  a l t h o u g h  s o m e  t r a n s i e n t  d y n a m i c s  
w e r e  a l s o  p r e s e n t e d .  T h e  m o d e l s  w e r e  m o s t l y  o f  t h e  L o t k a - V o l t e r r a  t y p e  a l t h o u g h  
t h e  a c t u a l  m o d e l s  w e r e  n o t  p r e s e n t e d ,  o n l y  t h e  r e s u l t s  w e r e  g i v e n ,  s o  i t  i s  u n c l e a r  i n  
s o m e  c a s e s  w h a t  m o d e l  t h e y  w e r e  u s i n g .  T h e y  p r o p o s e d  t h a t  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  b e  
m o d e l l e d  a s  " s h a r e d  p r e d a t i o n "  m o d e l s  w h e r e  a  p r e d a t o r  a t t a c k s  t w o  o r  m o r e  s p e c i e s  
o f  p r e y ,  i n  t h i s  c a s e  a  t a r g e t  a n d  n o n - t a r g e t  p r e y  s p e c i e s ,  a n d  t h e  d y n a m i c s  o f  t h e  
t a r g e t - p r e d a t o r  i n t e r a c t i o n  d e t e r m i n e s  t h e  m a g n i t u d e  o f t h e  i m p a c t  o n  t h e  n o n - t a r g e t  
s p e c i e s .  I n  t h e  L o t k a - V o l t e r r a  t y p e  m o d e l s ,  n o n - t a r g e t  p o p u l a t i o n s  w e r e  n o t  
i n c l u d e d  a n d  t h e  r i s k  t o  n o n - t a r g e t s  w a s  a s s u m e d  t o  b e  p r o p o r t i o n a l  t o  p r e d a t o r  ( a n d  
t h e r e f o r e  p r e y )  d e n s i t i e s .  T h e  s i m p l e s t  m o d e l  p r e d i c t e d  t h a t  a t  i n t e r m e d i a t e  l e v e l s  o f  
c o n t r o l  t h e r e  w a s  t h e  m a x i m u m  n u m b e r  o f  t a r g e t  p r e y ,  p r o d u c i n g  m o r e  p r e d a t o r s  a n d  
t h e r e f o r e  a  g r e a t e r  n o n - t a r g e t  i m p a c t .  H o w e v e r  p r e d a t o r  p r o d u c t i o n  i s  n o t  a l w a y s  
l i n e a r l y  r e l a t e d  t o  t h e  n u m b e r  o f  p r e y .  I f  p r e d a t o r  s a t i a t i o n  o r  p r e d a t o r  d e n s i t y -
d e p e n d e n c e  f u n c t i o n s  w e r e  i n c l u d e d  i n  t h e  m o d e l ,  t h e  g r e a t e s t  n u m b e r  o f  p r e d a t o r s  
w a s  p r o d u c e d  a n d  t h e  g r e a t e s t  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o c c u r r e d  a t  i n t e r m e d i a t e  p r e y  
d e n s i t i e s  ( H o l t  &  H o c h b e r g ,  2 0 0 1 ) .  I n  a n o t h e r  m o d e l  w h e r e  t h e  s a m e  a u t h o r s  
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a s s u m e d  t h a t  t h e  p r e d a t o r  c o u l d  p e r s i s t  o n  e i t h e r  t h e  t a r g e t  o r  n o n - t a r g e t  p r e y  
s p e c i e s ,  t h e y  f o u n d  t h a t  a  h i g h e r  a t t a c k  r a t e  o n ,  o r  a  l o w e r  i n t r i n s i c  g r o w t h  r a t e  i n  t h e  
n o n - t a r g e t  ( r T  >  r N T )  c o u l d  l e a d  t o  n o n - t a r g e t  e x c l u s i o n .  T h e y  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  
n o n - t a r g e t ' s  c a p a c i t y  t o  r e c o v e r  f r o m  l o s s e s  v i a  t h e i r  i n t r i n s i c  r a t e  o f  i n c r e a s e  m a y  b e  
a n  i m p o r t a n t  m o d e r a t o r  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s ,  a  s i m i l a r  r e s u l t  t o  t h a t  f o u n d  b y  L y n c h  
e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  f o r  t r a n s i e n t  e f f e c t s .  
A n  a l a n n i n g  p r e d i c t i o n  o f t h e s e  t h e o r e t i c a l  m o d e l s  i s  t h a t  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  c a n  b e  
i n d e p e n d e n t  o f  n o n - t a r g e t  d e n s i t y  s o  t h a t  l o c a l  e x t i n c t i o n  o f  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  i s  
p o s s i b l e  d u e  t o  c o n t i n u e d  h i g h  a t t a c k  r a t e s  e v e n  w h e n  n o n - t a r g e t  a b u n d a n c e  i s  l o w .  
1 . 8  A p p l i e d  m o d e l s  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  
A l t h o u g h  p r o g r e s s  h a s  b e e n  m a d e  w i t h  t h e o r e t i c a l  m o d e l s  t h e r e  h a s  b e e n  l i t t l e  
a p p l i c a t i o n  o f  t h e m  t o  s p e c i f i c  n o n - t a r g e t  s y s t e m s  a n d  c u r r e n t l y  t h e r e  i s  o n l y  o n e  
m o d e l  t o  q u a n t i f y  p a s t  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  o f  a r t h r o p o d  b i o c o n t r o l  a g e n t s  ( B a r l o w  e t  
a l . , 2 0 0 4 ) .  T h i s  i s  p r o b a b l y  d u e  i n  p a r t  t o  t h e  f e w  d a t a - s e t s  a v a i l a b l e  o n  n o n - t a r g e t  
h o s t  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s ,  p a r t i c u l a r l y  c o m p a r e d  w i t h  t h e  t a r g e t - b i o c o n t r o l  a g e n t  
s y s t e m s  w h i c h  a r e  r e l a t i v e l y  w e l l  s t u d i e d  b o t h  p r e - a n d  p o s t - r e l e a s e .  O f t e n  t h e  n o n -
t a r g e t  s p e c i e s  w i l l  b e  o n l y  s t u d i e d  p o s t - r e l e a s e ,  o n c e  a  b i o c o n t r o l  a g e n t  i s  s u s p e c t e d  
o r  s e e n  t o  b e  i m p a c t i n g  n e g a t i v e l y  o n  t h e  n o n - t a r g e t  p o p u l a t i o n .  A s  p r e v i o u s l y  
m e n t i o n e d ,  s i m p l e  m e a s u r e s  o f  p r o p o r t i o n a l  m o r t a l i t y  d o  n o t  d i r e c t l y  t r a n s l a t e  i n t o  
p o p u l a t i o n - l e v e l  i m p a c t s ,  s o  m o r e  p o p u l a t i o n  p a r a m e t e r s  ( s u c h  a s  t h e  g r o w t h  r a t e  o f  
t h e  n o n - t a r g e t  h o s t  p o p u l a t i o n )  n e e d  t o  b e  e s t i m a t e d .  H o w e v e r ,  t h e  l e v e l  o f  d e t a i l  
r e q u i r e d  t o  m o d e l  a  n o n - t a r g e t  i m p a c t  i s  a n  i m p o r t a n t  c o n s i d e r a t i o n  b e c a u s e  d a t a  
c o l l e c t i o n  t o  e s t i m a t e  m o d e l  p a r a m e t e r s  i s  c o s t l y .  A t  o n e  e n d  o f t h e  s p e c t r u m ,  
s i m p l e  m o d e l s  o f h o s t - p a r a s i t o i d  o r  p r e d a t o r - p r e y  s y s t e m s  w i t h  f e w  p a r a m e t e r s  a r e  
u s e f u l  a t  p r o v i d i n g  g e n e r a l  t h e o r y  o n  s y s t e m  d y n a m i c s  a n d  t h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f  
d i f f e r e n t  p a r a m e t e r s  b u t  t h e y  a r e  o f t e n  b a s e d  o n  a b s t r a c t  p a r a m e t e r s  ( s u c h  a s  t h e  
p a r a s i t o i d ' s  a r e a  o f  d i s c o v e r y  o r  s e a r c h i n g  e f f i c i e n c y  ' a ' :  N i c h o l s o n  &  B a i l e y ,  1 9 3 5 )  
w h i c h  a r e  d i f f i c u l t  t o  m e a s u r e  i n  t h e  f i e l d  a n d  a s  s u c h  d o  n o t  g i v e  q u a n t i t a t i v e  
p r e d i c t i o n s  o f t h e  c h a n g e s  i n  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e .  A t  t h e  o t h e r  e n d  o f t h e  
s p e c t r u m ,  v e r y  d e t a i l e d  m o d e l s ,  e x p l i c i t l y  m o d e l l i n g  e a c h  i n t e r a c t i o n ,  a n d  w i t h  m a n y  
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p a r a m e t e r s ,  p r o v i d e  p r e d i c t i v e  p o w e r  b u t  a t  t h e  e x p e n s e  o f  t i m e ,  m o n e y  a n d  
i n t e r p r e t a b i l i t y .  C o n s e q u e n t l y ,  s e v e r a l  a u t h o r s  ( e . g . ,  G o d f r a y  &  W a a g e ,  1 9 9 1 ;  
B a r l o w  &  W r a t t e n ,  1 9 9 6 ;  B a r l o w ,  1 9 9 9 )  h a v e  c h a m p i o n e d  m o d e l s  o f  " i n t e r m e d i a t e  
c o m p l e x i t y "  f o r  m o d e l l i n g  s p e c i f i c  b i o c o n t r o l  s y s t e m s .  T h e s e  m o d e l s  a r e  d e t a i l e d  
e n o u g h  t o  i n c l u d e  p o t e n t i a l l y  i m p o r t a n t  l i f e  h i s t o r y  t r a i t s  b u t  a s s u m e  g e n e r a l i z e d  
f u n c t i o n s  w h e r e  a c t u a l  i n t e r a c t i o n s  a r e  n o t  k n o w n  o r  c a n n o t  b e  m e a s u r e d .  I n  
e s s e n c e ,  t h e y  a r e  a  t r a d e - o f f  b e t w e e n  b i o l o g i c a l  r e a l i s t m  a n d  a n a l y t i c a l  c o n v e n i e n c e .  
T o  a  l a r g e  e x t e n t ,  t h e  t y p e  a n d  c o m p l e x i t y  o f t h e  m o d e l  u s e d  w i l l  d e p e n d  o n  t h e  l i f e -
h i s t o r y  o f  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s .  F o r  e x a m p l e ,  a  u n i v o l t i n e  h o s t  a n d  p a r a s i t o i d  
s p e c i e s  w i t h  n o n - o v e r l a p p i n g  g e n e r a t i o n s  w i l l  l e n d  t h e m s e l v e s  t o  a  d i f f e r e n c e  
e q u a t i o n  m o d e l ,  o r ,  i n v u l n e r a b i l i t y  o f  c e r t a i n  h o s t  s t a g e s  t o  p r e d a t i o n  o r  p a r a s i t i s m  
i m p l i e s  s o m e  s o r t  o f  s t a g e  s t r u c t u r e  i s  n e c e s s a r y .  
T h e  o v e r a l l  a i m  o f  t h i s  t h e s i s  w a s  t o  d e v e l o p  a  m o d e l  t o  q u a n t i f y  t h e  i m p a c t  o f  P .  
p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a  p o p U l a t i o n s  a n d  t h u s  p r o v i d e  d a t a  f o r  f u t u r e  a n a l y s e s  o f  t h e  
m a g n i t u d e  o f  n o n - t a r g e t  i m p a c t s .  T h e  l a c k  o f  p u b l i s h e d  d a t a  o n  B .  g o n e r i l l a  
p o p U l a t i o n  d y n a m i c s  o r  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m ,  m e a n t  t h a t  m u c h  f i e l d w o r k  e f f o r t  
w a s  r e q u i r e d  t o  o b t a i n  a  b a s i c  u n d e r s t a n d i n g  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  e c o l o g y ,  
w h i c h  p r e c l u d e d  t h e  u s e  o f  a  d e t a i l e d  s i m u l a t i o n  m o d e l .  T h e r e f o r e  a  m o d e l  o f  
i n t e r m e d i a t e  c o m p l e x i t y  w a s  u s e d .  
1 . 9  M o d e l l i n g  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o f  P .  p u p a r u m  o n  B .  
g o n e r i l i a  
T h e  m o d e l l i n g  a p p r o a c h  u s e d  i n  t h i s  w o r k  f o l l o w s  t h e  a p p r o a c h  u s e d  b y  B a r l o w  e t  
a l .  ( 2 0 0 4 ) ,  w h o  q u a n t i f i e d  t h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  o f  N e w  Z e a l a n d  n a t i v e  w e e v i l s  b y  
t h e  i n t r o d u c e d  b i o c o n t r o l  a g e n t  M i c r o c t o n u s  a e t h i o p o i d e s  L o a n  u s i n g  s i m p l e  R i c k e r -
t y p e  m o d e l s .  T o  q u a n t i f y  t h e  i m p a c t  o f  P .  p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a ,  t h e  l e v e l  o f  
s u p p r e s s i o n  b y  t h e  c o n t r o l  a g e n t  o n  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s ,  p ,  w i l l  b e  e s t i m a t e d  a s  p  
=  I  - N * I K ,  w h e r e  K  i s  t h e  n o n - t a r g e t  c a r r y i n g  c a p a c i t y  ( n o n - t a r g e t  a b u n d a n c e  i n  t h e  
a b s e n c e  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m )  a n d  N *  i s  t h e  n o n - t a r g e t  a b u n d a n c e  o n c e  t h e  
b i o c o n t r o l  a g e n t  h a s  e s t a b l i s h e d .  R e l a t i v e  h o s t  a b u n d a n c e  q  =  N * I K  i s  o f t e n  u s e d  a s  
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a  m e a s u r e  o f  s u c c e s s  i n  t h e  b i o c o n t r o l l i t e r a t u r e ,  s o  t h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  p  i s  
e q u i v a l e n t  t o  l - q .  B e c a u s e  t h e r e  a r e  n o  d a t a  a v a i l a b l e  o n  t h e  a b u n d a n c e  o f  B .  
g o n e r i l l a  p r i o r  t o  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  P .  p u p a u r m  a n d  n o  k n o w n  a r e a s  w h e r e  t h e  
p a r a s i t o i d  h a s  n o t  e s t a b l i s h e d ,  p r e - r e l e a s e  a b u n d a n c e  m u s t  b e  e s t i m a t e d .  T h e  
a p p r o a c h  t a k e n  h e r e  w a s  t o :  
1 .  M e a s u r e  n o n - t a r g e t  a b u n d a n c e  i n  t h e  f i e l d ,  p o s t  b i o c o n t r o l  a g e n t  
e s t a b l i s h m e n t ,  t o  g i v e  a n  e s t i m a t e  o f  N *  .  
2 .  C o n s t r u c t  a  p o p u l a t i o n  m o d e l  o f  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s  b a s e d  o n  p o p u l a t i o n  
p a r a m e t e r s  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m .  
3 .  R e m o v e  t h e  m o r t a l i t y  d u e  t o  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  t o  g i v e  a n  e s t i m a t e  o f  n o n -
t a r g e t  a b u n d a n c e  i n  t h e  a b s e n c e  o f  c o n t r o l  ( K ) .  
A  m a j o r  a s s u m p t i o n  o f  t h i s  r e m o v a l  a p p r o a c h  i s  t h a t  o t h e r  m o r t a l i t y  f a c t o r s  a c t i n g  o n  
t h e  p o p u l a t i o n  w i l l  r e m a i n  t h e  s a m e  i n  t h e  a b s e n c e  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  a n d  
( p o t e n t i a l l y )  h i g h e r  h o s t  d e n s i t i e s .  T h e r e  i s  a  p o s s i b i l i t y  t h a t  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  
h a s  r e d u c e d  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t  p o p u l a t i o n  t o  b e l o w  a  t h r e s h o l d  w h e r e  i t  w o u l d  
n o r m a l l y  e x p e r i e n c e  b o t t o m - u p  o r  t o p - d o w n  r e g u l a t i o n  s o  t h e  i m p o r t a n c e  o f t h e s e  
r e g u l a t o r y  f a c t o r s  m a y  b e  m i s s e d  o r  u n d e r e s t i m a t e d  i n  t h e  p r e s e n c e  o f  n o n - t a r g e t  
p a r a s i t i s m ,  l e a d i n g  t o  a n  o v e r e s t i m a t e  o f  t h e  n o n - t a r g e t  e f f e c t .  A  r e l a t e d  a s s u m p t i o n  
i s  t h e  t i m i n g  o f  p r e d a t i o n  o r  p a r a s i t i s m  b y  t h e  b i o c o n t r o l  a g e n t  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
t i m i n g  o f  a n y  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  f a c t o r s  a c t i n g  o n  t h e  n o n - t a r g e t  
p o p u l a t i o n .  I f  p r e d a t i o n  o r  p a r a s i t i s m  b y  t h e  b i o c o n t r o l  a g e n t  o c c u r s  a f t e r  t h e  a c t i o n  
o f  h o s t  o r  o t h e r  d e n s i t y  d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  f a c t o r s  t h e n  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  i s  
l i k e l y  t o  b e  g r e a t e r  b e c a u s e  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t  p o p u l a t i o n  h a s  n o  o p p o r t u n i t y  t o  
c o m p e n s a t e  f o r  i n c r e a s e d  m o r t a l i t y  ( M a y  e t  a l . ,  1 9 8 1 ;  B a r l o w  e t  a l . ,  2 0 0 4 ) .  
V o r l e y  a n d  W r a t t e n  ( 1 9 8 5 )  u s e d  a  s i m i l a r  r e m o v a l  a p p r o a c h  t o  a s s e s s  t h e  i m p a c t  o f  
p a r a s i t o i d s  o n  g r a i n  a p h i d  S i t o b i o n  a v e n a e  ( F . )  p o p u l a t i o n s  b y  r u n n i n g  a  s i m u l a t i o n  
m o d e l  w i t h  a n d  w i t h o u t  p a r a s i t i s m .  T h e y  d i d  c o n s i d e r  t h e  p o s s i b i l i t y  o f  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  " r e s i d u a l "  ( n o n - p a r a s i t o i d )  m o r t a l i t y  b u t ,  b e c a u s e  e v i d e n c e  f o r  
d e n s i t y  d e p e n d e n c e  w a s  o n l y  f o u n d  l a t e  i n  t h e  s e a s o n ,  i g n o r e d  t h i s  i n  t h e i r  
s i m u l a t i o n s .  S i m i l a r l y ,  Z h o u  e t  a l .  ( 2 0 0 1 )  r a n  a  r a t i o - d e p e n d e n t  h o s t - p a r a s i t o i d  
i n t e r a c t i o n  m o d e l  w i t h  p a r a s i t i s m  r e m o v e d  t o  e s t i m a t e  t h e  i m p a c t  o f  t h e  i n t r o d u c e d  
b i o c o n t r o l  a g e n t  C o t e s i a  j l a v i p e s  C a m e r o n  o n  s t e m b o r e r  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s .  T h e y  
i n c l u d e d  s o m e  t e m p o r a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  t h e i r  m o d e l  s o  p r e d i c t e d  s t e m b o r e r  
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populations increased linearly in the absence of parasitism. In both of these models, 
parasitism was modelled as a constant proportional mortality, which is the technique 
adopted here. This approach is justified when the attack rate by the control agent on 
the non-target host is independent of the non-target density because the non-target 
contribution to the agent dynamics is minimal compared to that of the target host 
which characteristically has a higher abundance and is a more preferred and 
productive host for the control agent (Holt & Hochberg, 2001; Lynch et at., 2002). 
Therefore, assuming that the control agent and target host abundance are in long-
term equilibrium, the parasitoid attack rate on the non-target will be some constant 
reflecting this long-term average. 
1.10 Thesis outline 
The second chapter of this thesis investigates the phenology of B. gonerilla by 
examination of time series of egg, larval and adult abundance and through the use of 
a simple phenology model parameterised from laboratory estimates of development 
rates. In Chapter 3, demographic data for B. gonerilla popUlations are presented 
including mortality, fecundity and sex ratio estimates; aspects of parasitoid (P. 
puparum and E. intricatoria) ecology are also included where relevant. The fourth 
chapter presents analyses and experiments to identify regulatory (density-dependent) 
mechanisms in B. gonerilla populations. This is a requirement for the population 
model because without density dependence the modelled red admiral populations 
would (unrealistically) increase or decline exponentially. Chapter 5 details a 
population model for B. gonerilla which is parameterised from the data in the 
preceding chapters and is used to quantifY the impact of P. puparum on B. gonerilla 
abundance and the importance of a temporal refuge from pupal parasitism. Chapter 
6 discusses the impact of P. puparum on B. gonerilla populations in light of the 
ecology of B. gonerilla and gives recommendations for future research. 
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Chapter 2. Phenology of Bassaris gonerilla 
2.1 Introduction 
Despite a long history of popular fascination with the red admiral in New Zealand 
(Hudson, 1883; Fountaine, 1921; Hudson, 1950; Cook, 1976; Chudleigh, 1999), 
there has been no research done on its population dynamics. The most thorough 
review of B. gonerilla natural history is given by Gibbs (1980), who described it as 
widespread throughout New Zealand but not very common. This is similar to the 
"sparse" distribution of the northern hemisphere red admiral V. atalanta, which is 
widely distributed with a low abundance throughout Britain (Pollard & Greatorex-
Davies, 1998). B. gonerilla is an Urtica specialist with a preference for U ferox, 
which probably accounts for its wide distribution, as U ferox is found in most 
ecological regions of New Zealand (Landcare, 2003). Urtica ferox is a relatively 
common shrub on the Banks Peninsula where the current study was conducted, and 
because it is an early- to mid-successional plant, it is found mainly at disturbed sites 
such as the edges of walking tracks and forest/pasture margins. 
There is anecdotal evidence that B. gonerilla populations have declined since the 
early 1900s (Hudson, 1934; Miller, 1971; Gibbs, 1980). However, it is difficult to 
assess the current status of B. gonerilla when there are no 'baseline' records of red 
admiral abundance to determine any changes in populations. Mark-recapture 
methods can provide estimates of absolute abundance but a preliminary trial showed 
it was not possible to use mark-recapture methods for this study because the low 
abundance of B. gonerilla resulted in low numbers of marked individuals and low 
frequency of recaptures. Instead, transect counts were used to provide estimates of 
abundance of B. gonerilla, for comparison between sites and years and also to 
determine its phenology. Transect counts measure relative abundance only, but they 
accurately estimate absolute abundance for some butterfly species (Pollard & Yates, 
1993). 
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B a s s a r i s  g o n e r i l l a  i s  a  m u l t i v o l t i n e  s p e c i e s ,  o n  t h e  w i n g  f r o m  O c t o b e r  t o  M a y  
( G i b b s ,  1 9 8 0 ) ,  b u t  t h e  t i m i n g  a n d  n u m b e r  o f  g e n e r a t i o n s  w a s  p r e v i o u s l y  u n k n o w n .  
A  c o m m o n  m e t h o d  t o  d e t e r m i n e  p h e n o l o g y  i s  t o  c a l c u l a t e  t h e  p h y s i o l o g i c a l  
d e v e l o p m e n t  t i m e  ( i n  d e g r e e - d a y s )  a n d  a p p l y  t h i s  t o  a m b i e n t  f i e l d  t e m p e r a t u r e s .  I n  
t h i s  s t u d y ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  B .  g o n e r i l l a  d e v e l o p m e n t  r a t e  a n d  t e m p e r a t u r e  
w a s  m e a s u r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y .  T h e s e  d a t a  w e r e  t h e n  u s e d  i n  a  s i m p l e  d e g r e e - d a y  
m o d e l  t o  p r e d i c t  p h e n o l o g y  a n d  c o m p a r e  t h i s  w i t h  t h a t  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  
T h e  a i m s  o f  t h i s  p a r t  o f  t h e  s t u d y  w e r e :  
1 .  T o  m e a s u r e  t h e  a b u n d a n c e  a n d  p h e n o l o g y  o f  t h e  e g g ,  l a r v a l ,  p u p a l  a n d  a d u l t  
s t a g e s  o f  B .  g o n e r i l l a  o n  B a n k s  P e n i n s u l a .  
2 .  T o  e s t i m a t e  t e m p e r a t u r e - d e p e n d e n t  d e v e l o p m e n t  r a t e s  t o  p a r a m e t e r i s e  a  
p h e n o l o g i c a l  m o d e l ,  a n d  t o  c o m p a r e  t h e s e  m o d e l  p r e d i c t i o n s  w i t h  t h e  
p h e n o l o g y  o f  B .  g o n e r i l l a  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  
2 . 2  M e t h o d s  
2 . 2 . 1  S t u d y  s i t e s  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  w e r e  s t u d i e d  a t  s i x  s i t e s  o n  B a n k s  P e n i n s u l a ,  n e a r  
C h r i s t c h u r c h ,  N e w  Z e a l a n d  ( 4 3 ° 3 5 ' 1 9 " S ,  1 7 2 ° 4 4 '  1 8 " E  t o  4 3 ° 4 6 ' 0 8 " S ,  
1 7 2 ° 4 2 ' 3 8 " E )  ( F i g .  2 . 1 ) .  T h e  s i x  s i t e s  w e r e :  O r t o n  B r a d l e y  P a r k  ( O B ) ,  B u c k l e y s  
B a y  ( B B ) ,  J o l l i e s  B u s h  R e s e r v e  ( J B ) ,  P r i c e s  V a l l e y  R e s e r v e  ( P V ) ,  K a i t u n a -
P a c k h o r s e  t r a c k  ( K P )  a n d  A h u r i r i  V a l l e y  ( A  V ) .  T h e  v e g e t a t i o n  a t  t h e  s i t e s  v a r i e d  
f r o m  m o d i f i e d  n a t i v e  b u s h  ( J B  &  B B )  t o  a  m i x t u r e  o f  p a s t u r e  a n d  m o d i f i e d  n a t i v e  
b u s h  ( P V ,  A V  &  K P )  o r  a  m i x t u r e  o f  p a s t u r e  a n d  m o s t l y  e x o t i c  f o r e s t  ( O B ) .  M o s t  
U .  f e r o x  p l a n t s  w i t h i n  t h e s e  s i t e s  w e r e  l o c a t e d  o n  t h e  e d g e s  o f  w a l k i n g  t r a c k s ,  
s t r e a m s  a n d  r o a d s  o r  a t  t h e  i n t e r f a c e  o f  p a s t u r e  a n d  n a t i v e  v e g e t a t i o n  p a t c h e s .  G i v e n  
t h e  c l o s e  p r o x i m i t y  o f  s o m e  o f t h e  s i t e s  ( e . g . ,  K P  a n d  P V  a r e  i n  a d j a c e n t  v a l l e y s ,  F i g .  
2 . 1 )  a n d  t h a t  B .  g o n e r i l l a  i s  a  s t r o n g  f l i e r ,  t h e r e  w a s  l i k e l y  t o  b e  s o m e  d i s p e r s a l  o f  
a d u l t s  b e t w e e n  s i t e s .  
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A V  
K P  
P V  
< P  
F i g u r e  2 . 1  L o c a t i o n  o f  s t u d y  s i t e s  o n  B a n k s  P e n i n s u l a ,  N e w  Z e a l a n d .  
2 . 2 . 2  E s t i m a t e s  o f  e g g ,  l a r v a l ,  p u p a l  a n d  a d u l t  d e n s i t y  
t  
N  
5 k m  
I  I  
S i t e s  w e r e  v i s i t e d  m o s t l y  w e e k l y ,  b u t  o n  a  f e w  o c c a s i o n s  a t  t w o - w e e k  i n t e r v a l s ,  f r o m  
9  O c t  2 0 0 0  t o  5  J u n e  2 0 0 1  a n d  f r o m  1 2  O c t  2 0 0 1  t o  3 1  M a y  2 0 0 2 .  T o  e s t i m a t e  t h e  
d e n s i t y  o f  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s ,  a t  l e a s t  f i v e  U  f e r o x  p l a n t s  w e r e  s e l e c t e d  
r a n d o m l y  i n  O c t o b e r  a n d  r e p e a t e d l y  s a m p l e d  a t  e a c h  s i t e .  E g g  d e n s i t i e s  w e r e  
e s t i m a t e d  ( i n  s u m m e r  2 0 0 1 / 0 2  o n l y )  b y  r a n d o m l y  s a m p l i n g  3 0  s t e m s  f r o m  e a c h  
s a m p l e  p l a n t  o n  e a c h  s a m p l i n g  o c c a s i o n  a n d  s e a r c h i n g  a l l  t h e  l e a v e s  o n  t h a t  s t e m  f o r  
e g g s .  A n y  e g g s  t h a t  w e r e  n o t  o b v i o u s l y  n e w l y  l a i d ,  e . g . ,  i f  t h e y  w e r e  s h r i v e l l e d  o r  
d a r k  i n  c o l o u r ,  w e r e  n o t  i n c l u d e d  i n  t h e  c o u n t s .  T h i s  w a s  t o  e n s u r e  t h a t  e g g  c o u n t s  
r e p r e s e n t e d  t h e  c u r r e n t  w e e k ' s  o v i p o s i t i o n a l  e f f o r t  a n d  w e r e  n o t  u n d u l y  i n f l u e n c e d  
b y  t h e  p r o l o n g e d  d u r a t i o n  o f  e g g s  d u e  t o  s l o w  d e v e l o p m e n t  a t  l o w  t e m p e r a t u r e s  o r  
b e c a u s e  t h e y  h a d  b e e n  p a r a s i t i s e d .  L a r v a l  a n d  p u p a l  d e n s i t i e s  w e r e  e s t i m a t e d  b y  
c o u n t i n g  a l l  t h e  l a r v a e  a n d  p u p a e  o n  t h e  s a m p l e  p l a n t s ,  e x c e p t  o n  t h e  v e r y  l a r g e  
p l a n t s  ( >  2 m  d i a m e t e r )  w h e r e  o n l y  t h o s e  i n d i v i d u a l s  w i t h i n  r e a c h  o f  t h e  o b s e r v e r  
w e r e  c o u n t e d .  T h e  a r e a  o f  t h e  s a m p l e  p l a n t s  w a s  d e t e r m i n e d  b y  m e a s u r i n g  a n d  
p l o t t i n g  t h e  p l a n t  c a n o p y  c o v e r  o n  g r a p h  p a p e r ;  t h e s e  p l o t s  w e r e  t h e n  d i g i t a l l y  
s c a n n e d  a n d  t h e i r  a r e a  c a l c u l a t e d  u s i n g  i m a g e  a n a l y s i s  s o f t w a r e  ( U T H S C S A  I m a g e  
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T o o l  v 3 . 0 ) .  T h e  l a r v a l  a n d  p u p a l  c o u n t s  w e r e  d i v i d e d  b y  t h e  a r e a  o f  t h e  p l a n t  
s e a r c h e d  t o  g i v e  a n  e s t i m a t e  o f  l a r v a e  o r  p u p a e  p e r  m
2  
o f  n e t t l e  c o v e r .  
A d u l t  a b u n d a n c e  w a s  e s t i m a t e d  o n  t h e  s a m e  d a y s  a s  t h e  p r e - i m a g i n a l  c o u n t s  w e r e  
m a d e  i n  2 0 0 0 1 0 1  a n d  2 0 0 1 / 0 2  ( i . e . ,  a p p r o x i m a t e l y  w e e k l y ) .  I n  t h e  s u m m e r  o f  
2 0 0 2 / 0 3  a d u l t  c o u n t s  w e r e  m a d e  t w i c e  m o n t h l y  f r o m  O c t o b e r  2 0 0 2  t o  A p r i l  2 0 0 3 .  
R e l a t i v e  a d u l t  d e n s i t y  w a s  e s t i m a t e d  a t  e a c h  f i e l d  s i t e  u s i n g  a  m o d i f i e d  P o l l a r d - Y a t e s  
t r a n s e c t  w a l k  ( P o l l a r d  &  Y a t e s ,  1 9 9 3 ) .  B e f o r e  t h e  w a l k ,  c l o u d  c o v e r ,  w i n d  d i r e c t i o n ,  
a m b i e n t  t e m p e r a t u r e  a n d  t i m e  o f  d a y  w e r e  r e c o r d e d .  T h e  o b s e r v e r  t h e n  w a l k e d  
s l o w l y  a l o n g  a  f i x e d  r o u t e ,  c o u n t i n g  a l l  B .  g o n e r i l l a  a d u l t s  w i t h i n  t h e  b o u n d s  o f  t h e  
r o u t e  ( a p p r o x i m a t e l y  5 - 1 0  m )  a n d  a p p r o x i m a t e l y  5  m  a h e a d  o f  h e r .  T r a n s e c t  c o u n t s  
w e r e  g e n e r a l l y  c o n d u c t e d  b e t w e e n  1 0 : 0 0  a n d  1 5 : 3 0  N Z  D a y l i g h t  T i m e  a n d  w e r e  
o n l y  d o n e  i f t h e  a m b i e n t  t e m p e r a t u r e  w a s  g r e a t e r  t h a n  1 5 ° C  a n d  i t  w a s  n o t  r a i n i n g .  
H o w e v e r ,  i n  A p r i l  a n d  M a y  t h e  m e a n  d a i l y  t e m p e r a t u r e  i s  l e s s  t h a n  1 5 ° C  ( A p p e n d i x  
1 . ) ,  s o  t h e  1 5 ° C  r u l e  w a s  r e l a x e d  a n d  c o u n t s  w e r e  m a d e ,  r e g a r d l e s s  o f  t e m p e r a t u r e ,  
s o  l o n g  a s  i t  w a s  s u n n y  f o r  t h e  e n t i r e  p e r i o d  o f t h e  t r a n s e c t  w a l k .  T h e  t r a n s e c t s  
r a n g e d  f r o m  0 . 4 4  t o  1 . 1 5  k m  i n  l e n g t h  a n d  t h e  n u m b e r  o f  a d u l t s  c o u n t e d  w a s  d i v i d e d  
b y  t h e  t r a n s e c t  l e n g t h  t o  g i v e  a n  e s t i m a t e  o f  a d u l t s  p e r  k m .  A d u l t  c o u n t s  w e r e  
c o r r e c t e d  f o r  t h e  e f f e c t s  o f  t e m p e r a t u r e  o n  a c t i v i t y  b y  r e g r e s s i n g  e a c h  t r a n s e c t  c o u n t  
f o r  a  s u m m e r  a g a i n s t  t h e  t e m p e r a t u r e  r e c o r d e d  a t  t h e  s t a r t  o f  t h e  t r a n s e c t  w a l k  a n d  
u s i n g  t h e  s l o p e  o f  t h i s  r e l a t i o n s h i p  i n  t h e  f o l l o w i n g  f o r m u l a :  
c o r r e c t e d  c o u n t  =  a c t u a l  c o u n t  - ( s l o p e  *  ( t e m p  - m e a n  t e m p )  
e q n  1  
w h e r e  t e m p  i s  t h e  t e m p e r a t u r e  c a C )  t a k e n  a t  t h e  s t a r t  o f  t h e  t r a n s e c t  a n d  m e a n  t e m p  i s  
t h e  m e a n  o f  a l l  t h e s e  t e m p e r a t u r e s  o v e r  t h e  s u m m e r .  A d u l t  c o u n t s  w e r e  a v e r a g e d  
o v e r  a l l  s i x  s i t e s  d u e  t o  t h e  l a r g e  n u m b e r  o f  z e r o  c o u n t s .  
2 . 2 . 3  W i n t e r  r e c o r d s  o f  a l l  l i f e  s t a g e s  
O c c a s i o n a l  v i s i t s  w e r e  m a d e  t o  t h e  f i e l d  s i t e s  o v e r  w i n t e r  2 0 0 1  a n d  2 0 0 2  ( J u n e -
S e p t e m b e r )  t o  c h e c k  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  e g g s  o r  l a r v a e .  O n  1  A u g u s t  2 0 0 2  t h r e e  
f e m a l e  b u t t e r f l i e s  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  S i g n  o f  t h e  K i w i  a n d  o n  5  S e p t e m b e r  
2 0 0 2 ,  a  f u r t h e r  e i g h t  f e m a l e s  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  s a m e  p l a c e  a n d  f r o m  O r t o n  
B r a d l e y  P a r k .  T h e s e  b u t t e r f l i e s  w e r e  d i s s e c t e d  t o  c h e c k  f o r  t h e  p r e s e n c e  o f  m a t u r e  
e g g s  i n  t h e  o v a r i o l e s  ( m a t u r e  e g g s  h a v e  a  c h o r i o n  o r  e g g  s h e l l ) .  
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2 . 2 . 4  T e m p e r a t u r e - d e p e n d e n t  d e v e l o p m e n t  r a t e s  
T h e  d e v e l o p m e n t  r a t e  o f  B .  g o n e r i l l a  f r o m  e g g  h a t c h  t o  a d u l t  e c l o s i o n  w a s  m e a s u r e d  
a t  s i x  c o n s t a n t  t e m p e r a t u r e s :  l O o C ,  l 3 ° C ,  1 5 ° C ,  2 0 ° C ,  2 5 ° C  a n d  3 0 ° C .  L a r v a e  w e r e  
r e a r e d  i n  a  c o n t r o l l e d - t e m p e r a t u r e  ( C o n t h e r m T M )  c a b i n e t  a t  a  c o n s t a n t  p h o t o p e r i o d  o f  
L D  1 6 : 8  h r  a n d  6 0 %  R H .  T w e n t y  l a r v a e  w e r e  m o n i t o r e d  f o r  e a c h  t e m p e r a t u r e  
t r e a t m e n t .  L a r v a e  w e r e  k e p t  i n  1 0  c m  h i g h  p l a s t i c  c o n t a i n e r s  w i t h  a  m e s h  i n s e r t  i n  
t h e  l i d  f o r  v e n t i l a t i o n  ( F i g .  2 . 2 ) .  T h e y  w e r e  f e d  o n  U .  f e r o x  c u t t i n g s  w h i c h  w e r e  k e p t  
f r e s h  b y  i n s e r t i n g  t h e  c u t  e n d  o f  t h e  s t e m  i n t o  w e t  f l o r i s t ' s  f o a m .  T h e  c u t t i n g s ,  
c o n t a i n e r s  a n d  f l o r i s t ' s  f o a m  w e r e  c h a n g e d  e v e r y  2  d a y s  a n d  t h e  i n s t a r  o f  t h e  l a r v a e  
w a s  r e c o r d e d .  W h e n  l a r v a e  w e r e  c l o s e  t o  p u p a t i n g ,  o r  p u p a e  w e r e  c l o s e  t o  e c l o s i n g ,  
t h e y  w e r e  c h e c k e d  d a i l y .  P u p a e  w e r e  w e i g h e d  w i t h i n  t w o  d a y s  o f  p u p a t i o n  a n d  w e r e  
r e a t t a c h e d  b y  s t i c k i n g  t h e  s i l k e n  p a d  a t  t h e  p o s t e r i o r  e n d  o f  t h e  p u p a e  t o  t h e  l i d  o f  t h e  
c o n t a i n e r  w i t h  a d h e s i v e  t a p e .  A  p i e c e  o f  d a m p  f i l t e r  p a p e r  w a s  p l a c e d  i n  t h e  b o t t o m  
o f  e a c h  c o n t a i n e r  t o  p r e v e n t  d e s i c c a t i o n  o f  t h e  p u p a e .  
M e s h  i n s e r t  i n  l i d  
/ - - - P l a s t i c  c o n t a i n e r  
1 0 c m  
- + - - + - - U r t i c a  f e r o x  c u t t i n g  
= - - - + - F l o r i s t ' s  f o a m  s a t u r a t e d  
w i t h  w a t e r  
F i g u r e  2 . 2  D i a g r a m  o f  c o n t a i n e r s  u s e d  f o r  r e a r i n g  B .  g o n e r i l l a  l a r v a e  f o r  t h e  
d e v e l o p m e n t - r a t e  e x p e r i m e n t .  
T h e  d e v e l o p m e n t  r a t e  o f  B .  g o n e r i l l a  e g g s  w a s  a l s o  m e a s u r e d  a t  f i v e  t e m p e r a t u r e s :  
1 0 ° C ,  1 5 ° C ,  2 0 ° C ,  2 5 ° C  a n d  3 0 ° C .  T h e  e g g s  u s e d  i n  t h e  e x p e r i m e n t s  w e r e  l a i d  b y  
c a p t i v e  f e m a l e s  o n  p o t t e d  U  f e r o x  p l a n t s  a n d  a t  l e a s t  2 0  e g g s  w e r e  u s e d  f o r  e a c h  
t e m p e r a t u r e  t r e a t m e n t .  T h e  e g g s  w e r e  t r a n s f e r r e d  u s i n g  a  f i n e  p a i n t b r u s h  f r o m  t h e  
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U .  f e r o x  l e a v e s  t o  a  p e t r i e  d i s h  l i n e d  w i t h  d a m p  f i l t e r  p a p e r .  T h e  p e t r i e  d i s h e s  w e r e  
s e a l e d  w i t h  l a b o r a t o r y  s e a l i n g  f i l m  ( p a r a f i l m ™ )  a n d  p l a c e d  i n  a  c o n t r o l l e d -
t e m p e r a t u r e  c a b i n e t  a t  a  c o n s t a n t  p h o t o p e r i o d  o f L D  1 6 : 8  h r  a n d  6 0 %  R H .  E g g s  
w e r e  c h e c k e d  d a i l y  u n t i l  t h e y  h a t c h e d .  
A  l i n e a r  r e g r e s s i o n  f u n c t i o n  w a s  u s e d  f o r  r e l a t i n g  m e d i a n  d e v e l o p m e n t  r a t e s  
( = l I m e d i a n  d e v e l o p m e n t  t i m e )  t o  t e m p e r a t u r e  b e c a u s e  t h e  r e l a t i o n s h i p  a p p e a r e d  
l i n e a r  w i t h i n  t h e  r a n g e  o f  t e m p e r a t u r e s  B .  g o n e r i l l a  e x p e r i e n c e s  i n  t h e  f i e l d  o v e r  a  
s u m m e r .  R e g r e s s i o n s  w e r e  f i t t e d  o n  m e d i a n  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w e i g h t e d  b y  s a m p l e  
s i z e  ( n - w e i g h t e d )  t o  a c c o u n t  f o r  t h e  s m a l l  s a m p l e  s i z e s  a t  t h e  t e m p e r a t u r e  e x t r e m e s .  
T h e  l o w e r  d e v e l o p m e n t a l  t h r e s h o l d  f o r  t h e  e g g ,  l a r v a l  a n d  p u p a l  s t a g e s  w a s  
c a l c u l a t e d  a s  t h e  x - i n t e r c e p t  ( =  - i n t e r c e p t / s l o p e )  o f t h e  r e g r e s s i o n  o f  d e v e l o p m e n t  
r a t e  a g a i n s t  t e m p e r a t u r e .  T h e  t o t a l  d e g r e e - d a y  r e q u i r e m e n t  f o r  e a c h  s t a g e  w a s  
c a l c u l a t e d  a s  t h e  r e c i p r o c a l  o f t h e  s l o p e  o f t h e  r e g r e s s i o n .  S t a n d a r d  e r r o r s  f o r  t h e  
d e v e l o p m e n t a l  t h r e s h o l d  t e m p e r a t u r e s  a n d  d e g r e e - d a y  r e q u i r e m e n t s  w e r e  c a l c u l a t e d  
u s i n g  t h e  m e t h o d  o f  C a m p b e l l  e t  a l .  ( 1 9 7 4 ) .  
2 . 2 . 5  P h e n o l o g i c a l  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  
A  s i m p l e  m o d e l  w a s  u s e d  t o  c o m p a r e  t h e  p h e n o l o g y  p r e d i c t e d  b y  t h e  t e m p e r a t u r e -
r e l a t e d  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w i t h  t h e  p h e n o l o g y  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  E g g  a n d  l a r v a  t o  
a d u l t  d e v e l o p m e n t  w a s  a s s u m e d  t o  f o l l o w  t h e  l i n e a r  d e g r e e - d a y  a c c u m u l a t i o n  m o d e l :  
1 ;  =  ( 1 ' ;  - a ) /  b  e q n  2  
w h e r e  f i  i s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  t o t a l  d e v e l o p m e n t  t i m e  c o m p l e t e d  d a y  i  ( d a y - I ) ,  T i  i s  t h e  
d a i l y  t e m p e r a t u r e  ( O C ) ,  a  i s  t h e  t h r e s h o l d  t e m p e r a t u r e  ( O C )  a n d  b  i s  t h e  d e g r e e - d a y s  
r e q u i r e d  f o r  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  e g g ,  l a r v a l  a n d  p u p a l  s t a g e s  a s  e s t i m a t e d  i n  t h e  
e x p e r i m e n t s  o u t l i n e d  a b o v e .  B e c a u s e  t e m p e r a t u r e s ,  a n d  h e n c e  d e v e l o p m e n t  r a t e s ,  
f l u c t u a t e  d i u r n a l l y ,  t h e  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w e r e  a v e r a g e d  o v e r  t h e  c o u r s e  o f  t h e  d a y  
u s i n g  t h e  t r a p e z i u m  m e t h o d  ( B a r l o w  &  D i x o n ,  E q u a t i o n  5 ) ,  w h i c h  a s s u m e s  a  
s i n u s o i d a l  f l u c t u a t i o n  i n  t e m p e r a t u r e  t h r o u g h o u t  t h e  d a y .  T h u s  t h e  o v e r a l l  
p r o p o r t i o n  o f  d e v e l o p m e n t  a c h i e v e d  p e r  d a y  i f )  w a s :  
f  =  ( f m a x  +  f m i n  +  ( 2  *  f m e a n  ) ) /  4  
e q n 3  
w h e r e  f m a x ,  f m i n  a n d  f m e a n  a r e  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  d e v e l o p m e n t  a c h i e v e d  p e r  d a y  a t  t h e  
m a x i m u m ,  m i n i m u m  a n d  m e a n  d a i l y  t e m p e r a t u r e s  r e s p e c t i v e l y ,  u s i n g  e q u a t i o n  1  
1 9  
( B a r l o w  &  D i x o n ,  1 9 8 0 ) .  T e m p e r a t u r e s  f o r  t h e  d e v e l o p m e n t  r a t e  f u n c t i o n s  w e r e  
t a k e n  f r o m  t h e  B r o a d f i e l d s  w e a t h e r  s t a t i o n  ( H 3 2 6 4 2 )  l o c a t e d  a t  B o u n d a r y  R o a d  
L i n c o l n  4 3 ° 3 8 ' 8 ,  1 7 2 ° 2 8 ' E .  T h e  m o d e l  w a s  r u n  o v e r  1 5  s u m m e r  s e a s o n s  u s i n g  t h e  
t e m p e r a t u r e s  f r o m  1 9 8 8  t o  2 0 0 3 ,  w i t h  t h e  f i r s t  e g g s  a s s u m e d  t o  b e  l a i d  o n  1  
S e p t e m b e r  e a c h  s e a s o n .  F o r  e a c h  n e w  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  p r o d u c e d ,  t h e r e  w a s  a  
p r e - r e p r o d u c t i v e  d e l a y  o f  1 2  d a y s  b e f o r e  o v i p o s i t i o n  o c c u r r e d  ( s e e  s e c t i o n  3 . 3 . 4  f o r  
t h e  r a t i o n a l e  f o r  t h i s  d e l a y ) .  T h e  m o d e l  w a s  a l s o  r u n  w i t h  t e m p e r a t u r e s  r e c o r d e d  
f r o m  o t h e r  l o c a t i o n s  i n  N e w  Z e a l a n d  t o  c o m p a r e  t h e  p h e n o l o g y  o f  B .  g o n e r i l l a  o n  
B a n k s  P e n i n s u l a  w i t h  t h a t  p r e d i c t e d  f o r  A u c k l a n d ,  W e l l i n g t o n  a n d  D u n e d i n .  
2 . 3  R e s u l t s  
2 . 3 . 1  E g g  p h e n o l o g y  
P e a k  o v i p o s i t i o n  o c c u r r e d  i n  l a t e  D e c e m b e r  2 0 0 1 ,  w i t h  a  t h i r d  s m a l l e r  p e a k  i n  l a t e  
M a r c h / e a r l y  A p r i l  2 0 0 2  ( F i g .  2 . 3 ) .  T h e  e a r l i e s t  d a t e  t h a t  e g g s  w e r e  f o u n d  i n  t h e  f i e l d  
w a s  o n  1 9  A u g u s t  2 0 0 0 .  T h e s e  e g g s  h a t c h e d  w h e n  m o v e d  t o  l a b o r a t o r y  c o n d i t i o n s ,  
b u t  t h e  a b s e n c e  o f  f i r s t  i n s t a r  l a r v a e  i n  t h e  f i e l d  u n t i l  l a t e  S e p t e m b e r  s u g g e s t s  t h a t  
a m b i e n t  t e m p e r a t u r e s  w e r e  t o o  l o w  f o r  e g g  h a t c h  i n  t h e  f i e l d  d u r i n g  A u g u s t .  
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F i g u r e  2 . 3  D e n s i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  e g g s  a t  s i x  f i e l d  s i t e s  o n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a ,  1 2  
O c t  2 0 0 1  - 3 1  M a y  2 0 0 2  ( m e a n  o f  s i x  f i e l d  s i t e s  ±  S . E . ) .  
2 0  
T h e  f i r s t  o v i p o s i t i o n  p e a k  i n  O c t o b e r  w a s  l o w e r  t h a n  t h e  s u b s e q u e n t  p e a k s  i n  l a t e  
D e c e m b e r  a n d  l a t e  M a r c h .  I t  i s  u n k n o w n  i f  t h i s  w a s  a  r e a l  p h e n o m e n o n  o r  a n  
a r t e f a c t  o f  e x p r e s s i n g  e g g  d e n s i t y  r e l a t i v e  t o  1 0 0  s t e m s ,  a s  s t e m  d e n s i t y  w a s  
n o t i c e a b l y  h i g h e r  i n  s p r i n g  c o m p a r e d  w i t h  s u m m e r .  
N o n e  o f  t h e  f e m a l e  b u t t e r f l i e s  c o l l e c t e d  o n  1  A u g u s t  2 0 0 2  h a d  c h o r i o n a t e d  e g g s  i n  
t h e i r  o v a r i o l e s ,  a l t h o u g h  a l l  t h r e e  c o n t a i n e d  i m m a t u r e  e g g s .  A l l  e i g h t  o f  t h e  f e m a l e  
b u t t e r f l i e s  c o l l e c t e d  o n  5  S e p t e m b e r  2 0 0 2  h a d  c h o r i o n a t e d  e g g s  i n  t h e i r  o v a r i o l e s  
w i t h  a  m e a n  e g g  l o a d  o f 9 3 . 9  ( ±  1 5 . 4  S E )  e g g s  p e r  f e m a l e .  
2 . 3 . 2  L a r v a l  p h e n o l o g y  
T h e r e  w e r e  p e a k s  i n  l a r v a l  d e n s i t y  i n  N o v e m b e r  a n d  J a n u a r y / e a r l y  F e b r u a r y  i n  b o t h  
s e a s o n s  m o n i t o r e d ,  b u t  t h e r e  w a s  n o  t h i r d  p e a k  i n  M a y  2 0 0 1  a s  t h e r e  w a s  i n  M a y  
2 0 0 2  ( F i g .  2 . 4 ) .  E a r l y  ( f i r s t  t o  t h i r d )  i n s t a r  l a r v a e  w e r e  t h e  m o s t  a b u n d a n t  s t a g e s ,  
t h u s  t h e  p a t t e r n s  i n  F i g u r e  2 . 4  a r e  m a i n l y  a  r e s u l t  o f  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  n u m b e r s  o f  
e a r l y  i n s t a r  l a r v a e  p a r t i c u l a r l y  f o r  t h e  B B  s i t e ,  a t  w h i c h  n o  l a r v a e  s u r v i v e d  b e y o n d  
t h e  f o u r t h  i n s t a r  s t a g e  o n  t h e  U .  f e r o x  p l a n t s  s a m p l e d .  L a r v a l  d e n s i t i e s  w e r e  h i g h e r  
a t  a l l  s i t e s  i n  s u m m e r  2 0 0 1 1 0 2  c o m p a r e d  w i t h  t h e  2 0 0 0 / 0 1  s e a s o n .  
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K a i t u n a  P a c k h o r s e  T r a c k  
O-t-=~~~~----.-=ti.tr--~ . . . . . . . .  ~ 
1  O c t  1  D e c  1  F e b  1  A p r  1  J u n  
2 0 0 1 / 0 2  
1  O c t  1  D e c  1  F e b  1  A p r  1  J u n  
F i g u r e  2 . 4  D e n s i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  l a r v a e  ( i n s t a r s  1 - 5  c o m b i n e d )  a t  s i x  f i e l d  s i t e s  o n  
t h e  B a n k s  P e n i n s u l a ,  9  O c t  2 0 0 0  - 5  J u n e  2 0 0 1  a n d  1 2  O c t  2 0 0 1  - 3 1  M a y  2 0 0 2 .  
2 2  
S o m e  t h i r d  i n s t a r  l a r v a e  w e r e  f o u n d  d u r i n g  w i n t e r  2 0 0 2  i n  s h e l t e r e d  p l a c e s  a t  t h e  A  V  
a n d  O B  f i e l d  s i t e s  b u t  n o  l a r v a e  w e r e  f o u n d  d u r i n g  w i n t e r  2 0 0 1 .  L a t e  i n s t a r  l a r v a e  
( f o u r t h  a n d  f i f t h  i n s t a r )  w e r e  a l s o  f o u n d  i n  e a r l y  O c t o b e r  2 0 0 0  a n d  2 0 0 2  ( b u t  n o t  i n  
2 0 0 1 ) ,  a n d  b e c a u s e  t h e y  a r e  u n l i k e l y  t o  h a v e  d e v e l o p e d  f r o m  t h e  e g g  t o  l a t e  i n s t a r  
l a r v a e  i n  o n e  m o n t h  t h e y  h a d  p r o b a b l y  o v e r w i n t e r e d  i n  t h e  l a r v a l  s t a g e .  
2 . 3 . 3  A d u l t  p h e n o l o g y  
T h e r e  w a s  a  w e a k  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  a d u l t  a b u n d a n c e  a n d  a m b i e n t  
t e m p e r a t u r e  r e c o r d e d  a t  t h e  s t a r t  o f  t h e  t r a n s e c t  w a l k  ( l i n e a r  r e g r e s s i o n :  y  =  - 1 . 8 6  +  
0 . 1 9 9 x ,  d . f .  =  3 6 3 ,  r 2  =  8 % ,  P  <  0 . 0 0 1 ) ,  g i v i n g  a  t h r e s h o l d  f o r  a d u l t  o b s e r v a t i o n s  o f  
9 ° C .  A d u l t  n u m b e r s  w e r e  h i g h e r  i n  t h e  2 0 0 1 / 0 2  s e a s o n  c o m p a r e d  w i t h  2 0 0 0 / 0 1  a n d  
2 0 0 2 / 0 3  s e a s o n s  ( F i g .  2 . 5 ) .  T h e r e  w a s  a  p e a k  i n  m e a n  a d u l t  s i g h t i n g s  i n  O c t o b e r  o f  
a l l  t h r e e  s e a s o n s  m o n i t o r e d  a n d  i n  t h e  2 0 0 0 / 0 1  a n d  2 0 0 2 / 0 3  s e a s o n s  t h i s  w a s  t h e  
h i g h e s t  p e a k  r e c o r d e d  o v e r  t h e  w h o l e  s e a s o n .  i l l  t h e  2 0 0 0 / 0 1  a n d  2 0 0 2 / 0 3  s e a s o n s  
t h e r e  w e r e  s e c o n d  p e a k s  i n  l a t e  D e c e m b e r / J a n u a r y  a n d  a  t h i r d  p e a k  i n  M a r c h / e a r l y  
A p r i l  ( F i g s .  2 . 5 a  a n d  2 . 5 c )  w h i c h  c o r r e s p o n d e d  w i t h  p e a k s  i n  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  
l a r v a l  s t a g e  ( F i g .  2 . 4 ) .  i l l  t h e  2 0 0 1 / 0 2  s e a s o n  t h e r e  w a s  a l s o  a  s e c o n d  p e a k  i n  l a t e  
D e c e m b e r ,  a  t h i r d  p e a k  i n  l a t e  F e b r u a r y  t h e n  a  f o u r t h  i n  e a r l y  A p r i l  ( F i g .  2 . 5 b ) .  T h e  
t h i r d  p e a k  i n  l a t e  F e b r u a r y  2 0 0 2  d o e s  n o t  c o r r e l a t e  w i t h  a n y  a p p a r e n t  p e a k s  i n  e g g  o r  
l a r v a l  a b u n d a n c e ,  w h e r e a s  t h e  o t h e r  p e a k s  s h o w  s o m e  a g r e e m e n t  w i t h  a  
d e v e l o p m e n t a l  t i m e l i n e .  
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1 - 0 c t  1 - D e c  1 - F e b  
1 - A p r  
1 - J u n  
F i g u r e  2 . 5  R e l a t i v e  d e n s i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  a d u l t s ·  a t  s i x  f i e l d  s i t e s  o n  t h e  B a n k s  
P e n i n s u l a  ( m e a n  o f  s i x  f i e l d  s i t e s  ±  S E ,  c o r r e c t e d  f o r  t e m p e r a t u r e ) ,  a )  9  O c t  2 0 0 0  - 5  
J u n e  2 0 0 1 ,  b )  1 2  O c t  2 0 0 1  - 3 1  M a y  2 0 0 2 ,  a n d  c )  9  O c t o b e r  2 0 0 2  - 3 0  A p r i l  2 0 0 3 .  
2 4  
2 . 3 . 4  T e m p e r a t u r e - d e p e n d e n t  d e v e l o p m e n t  r a t e s  
E g g  d e v e l o p m e n t  s h o w e d  a  l i n e a r  r e l a t i o n s h i p  w i t h  t e m p e r a t u r e  f o r  t h e  1 5 , 2 0 , 2 5  
a n d  3 0 ° C  t e m p e r a t u r e  t r e a t m e n t s  ( F i g .  2 . 6 a :  n - w e i g h t e d  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  y  =  
0 . 0 1 0 9 x - 0 . 0 7 8 0 ,  d . f .  =  2 ,  r 2  =  9 8 % ,  P  =  0 . 0 0 8 ) .  N o n e  o f t h e  e g g s  i n  t h e  1 0 ° C  
t r e a t m e n t  h a t c h e d  ( F i g .  2 . 6 d ) ,  i n d i c a t i n g  a  t h r e s h o l d  w h i c h  i s  h i g h e r  t h a n  t h e  7 . 2 ° e  
( ±  2 . 6  S E )  t h r e s h o l d  p r e d i c t e d  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n .  E g g  s u r v i v a l  a t  t h e  
o t h e r  t e m p e r a t u r e s  t e s t e d  ( I S - 3 0 ° C )  w a s  h i g h  a t  8 9 - 1 0 0 %  ( F i g .  2 . 6 d ) .  T h e  
p h y s i o l o g i c a l  d e v e l o p m e n t  t i m e  t a k e n  f o r  B .  g o n e r i l l a  e g g s  t o  h a t c h  w a s  9 2  d e g r e e -
d a y s  ( ±  8  S E ) .  
M e a n  d e v e l o p m e n t  r a t e s  f o r  B .  g o n e r i l l a  f r o m  e g g  h a t c h  t o  p u p a t i o n  f o r  t h e  1 3 ,  1 5 ,  
2 0  a n d  2 5 ° C  t e m p e r a t u r e  t r e a t m e n t s  a r e  s h o w n  i n  F i g .  2 . 6 b  ( n - w e i g h t e d  l i n e a r  
r e g r e s s i o n :  y  =  0 . 0 0 3 1 x  - 0 . 0 2 3 1 ,  d . f .  =  2 ,  r 2  =  9 9 % ,  P  =  0 . 0 0 2 ) .  T h e  m o r t a l i t y  p l o t s  
s h o w  a  t y p i c a l  V - s h a p e d  c u r v e  p r e d i c t i n g  o p t i m u m  s u r v i v a l  a t  a  c o n s t a n t  
t e m p e r a t u r e  o f  I S - 2 0 ° C  ( F i g .  2 . 6 e ) .  L a r v a e  i n  t h e  3 0 ° C  t r e a t m e n t  a l l  d i e d  b e f o r e  
r e a c h i n g  t h e  t h i r d  i n s t a r  ( F i g .  2 . 6 e ) ,  a l t h o u g h  t h e r e  w a s  e x c e s s i v e  c o n d e n s a t i o n  
w i t h i n  t h e  r e a r i n g  c o n t a i n e r s  a t  t h i s  t e m p e r a t u r e .  L a r v a e  i n  t h e  1 0 ° C  t r e a t m e n t  a l l  
d i e d  a t  t h e  f i r s t  o r  s e c o n d  i n s t a r  s t a g e  ( F i g .  2 . 6 e ) ,  i n d i c a t i n g  t h a t  t h i s  t e m p e r a t u r e  i s  
c l o s e  t o  t h e  t h r e s h o l d  f o r  B .  g o n e r i l l a  d e v e l o p m e n t .  T h i s  i s  h i g h e r  t h a n  t h e  7 . 4 ° e  ( ±  
0 . 6  S E )  t h r e s h o l d  p r e d i c t e d  f r o m  t h e  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n .  T h e  p h y s i o l o g i c a l  
d e v e l o p m e n t  t i m e  f o r  B .  g o n e r i l l a  f r o m  e g g  h a t c h  t o  p u p a t i o n  w a s  3 2 2  d e g r e e - d a y s  
( ±  1 4  S E ) .  
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Figure 2.6 Development and survival rates of B. gonerilla at constant temperatures in the laboratory. Panels a-c show mean development rates, 
panels d-f show proportionate mortality, the numbers above the data points refer to the sample size in each temperature treatment. 
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P u p a l  d e v e l o p m e n t  r a t e s  s h o w e d  t h e  g r e a t e s t  a m o u n t  o f  u n e x p l a i n e d  v a r i a t i o n  w i t h  
t e m p e r a t u r e  ( F i g  2 . 6 c ;  n - w e i g h t e d  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  y  =  0 . 0 0 8 0 x  - 0 . 0 7 5 7 ,  d . f .  =  2 , ?  
=  8 8 % ,  P  =  0 . 0 4 3 ) .  T h i s  c o u l d  h a v e  b e e n  d u e  s a m p l i n g  e r r o r ,  a s  t h e  i n d i v i d u a l s  
m o n i t o r e d  f o r  t h e  e s t i m a t i o n  o f  p u p a l  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w e r e  t h o s e  l a r v a e  t h a t  
s u r v i v e d  t h e  s a m e  c o n s t a n t  t e m p e r a t u r e  t o  r e a c h  t h e  p u p a l  s t a g e  a n d  t h e y  w e r e  t h u s  
f e w  a t  t h e  t e m p e r a t u r e  e x t r e m e s .  T h e  p h y s i o l o g i c a l  d e v e l o p m e n t  t i m e  f o r  B .  
g o n e r i l l a  p u p a t i o n  w a s  1 2 5  d e g r e e - d a y s  ( ±  2 7  S E ) ,  w i t h  a  r e l a t i v e l y  h i g h  
d e v e l o p m e n t  t h r e s h o l d  o f 9 . 4 ° C  ( ±  2 . 5  S E ) .  L i k e  t h e  e g g  a n d  l a r v a l  s t a g e s ,  p u p a l  
m o r t a l i t y  w a s  l o w e s t  a t  t h e  i n t e r m e d i a t e  t e m p e r a t u r e s  o f  1 5 - 2 0 ° C  ( F i g .  2 . 6 f ) .  P u p a l  
w e i g h t s  w e r e  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  b e t w e e n  c o n s t a n t  r e a r i n g  t e m p e r a t u r e s  
( A N O V A :  F =  9 . 9 5 ,  d . f .  =  3 , 3 2 ,  P  <  0 . 0 0 1 ) ,  a n d  t h i s  d i f f e r e n c e  w a s  m a i n l y  d u e  t o  
t h e  l o w e r  p u p a l  w e i g h t s  o b s e r v e d  i n  t h e  2 0 ° C  c o m p a r e d  w i t h  t h e  1 3 ° C  a n d  1 5 ° C  
t r e a t m e n t s  ( F i g .  2 . 7 ;  T u k e y ' s  t e s t  f o r  2 0 ° C  v s  1 5 ° C :  q  =  7 . 0 4 ,  d . f .  =  3 2 ,  P  <  0 . 0 0 1 ;  
T u k e y ' s  t e s t  f o r  2 0 ° C  v s  1 3 ° C :  q  =  5 . 4 8 ,  d . f .  =  3 2 ,  P  <  0 . 0 0 5 ) .  
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C o n s t a n t  r e a r i n g  t e m p e r a t u r e  ( 0 C )  
F i g u r e  2 . 7  M e a n  w e i g h t s  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  r e a r e d  a t  d i f f e r e n t  c o n s t a n t  
t e m p e r a t u r e s ,  e r r o r  b a r s  s h o w  9 5 %  c o n f i d e n c e  i n t e r v a l s  b a s e d  o n  p o o l e d  s t a n d a r d  
d e v i a t i o n .  M e a n s  w i t h  t h e  s a m e  l e t t e r  a r e  n o t  s i g n i f i c a n t l y  d i f f e r e n t  a s  i d e n t i f i e d  b y  
T u k e y ' s  p a i r w i s e  c o m p a r i s o n s .  
F o r  t h e  l a r v a l  a n d  p u p a l  s t a g e s  c o m b i n e d ,  a  d e v e l o p m e n t  t h r e s h o l d  o f  8 . 2 ° C  ( ±  1 . 2  
S E )  a n d  a  t h e r m a l  r e q u i r e m e n t  o f  4 6 5  d e g r e e - d a y s  ( ±  4 9  S E )  w a s  p r e d i c t e d  ( n -
w e i g h t e d  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  y  =  0 . 0 0 2 2 x  - 0 . 0 1 8 1 ,  d . f .  =  2 ,  r 2  =  9 7 % ,  P  =  0 . 0 1 2 ) .  
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2.3.5 Predicted phenology of B. gOllerilla 
The simple degree-day model using the above thresholds and day-degree 
requirements predicted a similar phenology to that inferred from the peaks in egg, 
larval and adult abundance. If oviposition began on I September, then the adults of 
thi s first generation emerged between 28 November - 8 January (depending on the 
yearly temperature set used) and the second between 31 January - 29 April, with two 
full and 1 partial generation being produced each summer. The peaks in larval 
abundance over the 2000101 and 2001 /02 seasons show a good correspondence with 
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Figure 2.8 Predicted phenology of B. gonerilla on Banks Peninsula (bar chart) 
versus actual changes in larval abundance (mean of six sites: line chart) for the 
seasons of a) 2000101 and b) 2001 /02. E = egg stage, L = larval stage, P = pupal 
stage and A = adult stage. 
Jun-02 
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Comparison of the phenology of B. gO/lerilla on Banks Peninsula (Christchurch 
region) with its phenology in other parts of New Zealand, shows that at lower 
latitudes B. gonerilla is predicted to complete a third generation each season, whilst 
at higher latitudes the second generation is only just completed before the onset of 
winter (Fig. 2.9). However this simple phenological model djd not take into accollnt 
changes in host plant quality, for exanlple the loss of leaves due to drought or frost, 
or the flushes of growth following spring or autumn rains, which may vary between 
regions or years. It was assumed that development ceases in June/August due to the 
detrimental effects of frost on the host plant and on larval survival. It is possible that 
in the Auckland region, where frosts are infrequent, that u.Jerox retains its leaves 
and larval development continues through winter. Also, it was assumed that egg-
laying began on a common date (1 September) in all regions, but oviposition could 
start later in Dunedin and earlier in Auckland regions due to the effects of 
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Figure 2.9 Preilicted phenology of B. gonerilla at four locations in New Zealand 
over the summer season of2002/03 . White bars = egg stage, light grey bars = larval 
stage, dark grey bars = pupal stage and black bars = adult stage. 
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2 . 4  D i s c u s s i o n  
2 . 4 . 1  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  p h e n o l o g y  
T h e  t i m i n g  o f  p e a k s  i n  t h e  e g g ,  l a r v a l  a n d  a d u l t  s t a g e s  s u g g e s t s  t h a t  B .  g o n e r i l l a  
p r o d u c e s  t w o  g e n e r a t i o n s  p e r  s u m m e r  i n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  r e g i o n  o f  N e w  
Z e a l a n d ,  w i t h  t h e  a d u l t s  o f t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  e m e r g i n g  a r o u n d  l a t e  
D e c e m b e r / }  a n u a r y  a n d  t h e  s e c o n d  i n  M a r c h .  T h e  d e g r e e - d a y  m o d e l  c o n f i r m e d  t h i s  
i n t e r p r e t a t i o n ,  p r e d i c t i n g  t h e  e m e r g e n c e  o f  t h e  t w o  g e n e r a t i o n s  o n  s i m i l a r  d a t e s .  T h e  
m o d e l  c o n s i d e r e d  a  d i s c r e t e  g e n e r a t i o n  s t a r t i n g  o n  1  S e p t e m b e r  e a c h  y e a r  b a s e d  o n  
t h e  o b s e r v a t i o n  o f  m a t u r e  e g g s  i n  a d u l t  f e m a l e  b u t t e r f l i e s  c a p t u r e d  a t  t h i s  t i m e .  I n  
r e a l i t y  t h e  t i m i n g  o f  r e p r o d u c t i o n  v a r i e s  w i t h i n  a n d  b e t w e e n  s i t e s  a n d  b e t w e e n  y e a r s ,  
p r o d u c i n g  o v e r l a p p i n g  g e n e r a t i o n s ,  h e n c e  t h e  s p r e a d  a r o u n d  t h e  p e a k s  i n  a b u n d a n c e  
o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d .  
T h e  d e g r e e - d a y  m o d e l  a l s o  p r e d i c t s  a  t h i r d  p a r t i a l  g e n e r a t i o n  b e g i n n i n g  a r o u n d  
A p r i l .  T h e  b e g i n n i n g  o f  a  t h i r d  g e n e r a t i o n  w a s  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d  i n  A p r i l  2 0 0 2  
a n d  t h e  p r e s e n c e  o f  t h i r d  i n s t a r  l a r v a e  i n  t h e  m i d d l e  o f t h e  w i n t e r  a n d  l a t e  i n s t a r  
l a r v a e  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g  s u g g e s t s  t h a t  s o m e  s u r v i v e d  t h e  w i n t e r  i n  t h e  l a r v a l  s t a g e .  
U n t i l  n o w ,  B .  g o n e r i l l a  w a s  n o t  k n o w n  t o  o v e r w i n t e r  a s  l a r v a e ,  t h e  a d u l t  b e i n g  t h e  
u s u a l  o v e r w i n t e r i n g  s t a g e ,  a l t h o u g h  o v e r w i n t e r i n g  h a s  b e e n  d o c u m e n t e d  i n  V  
a t a l a n t a  l a r v a e  i n  t h e  U K  ( T u c k e r ,  1 9 9 6 ) .  A s  w e l l  a s  t e m p e r a t u r e ,  l a r v a l  
o v e r w i n t e r i n g  w i l l  b e  l i m i t e d  b y  t h e  a v a i l a b i l i t y  a n d  n u t r i t i o n a l  q u a l i t y  o f  t h e  h o s t  
p l a n t  U .  f e r o x .  B e c a u s e  U .  f e r o x  h a s  a  l o w  f r o s t  t o l e r a n c e  a n d  r e t a i n s  i t s  l e a v e s  
t h r o u g h o u t  w i n t e r  o n l y  i n  s i t e s  s h e l t e r e d  f r o m  f r o s t s ,  m o s t  o f  t h e  l a r v a e  o f  t h i s  t h i r d  
g e n e r a t i o n  p e r i s h e d  w i t h  t h e  o n s e t  o f  w i n t e r  d u e  t o  l o w  t e m p e r a t u r e s  a n d  l a c k  o f  
f o o d .  A  t h i r d  g e n e r a t i o n  w a s  n o t  e v i d e n t  i n  2 0 0 1 ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  a  s e v e r e  d r o u g h t  
i n  l a t e  s u m m e r  c a u s e d  d e a t h  o r  p r e m a t u r e  l e a f  l o s s  i n  m a n y  U .  f e r o x  p l a n t s ,  l i m i t i n g  
l a r v a l  f o o d  r e s o u r c e s .  A  l a c k  o f  r e c r u i t m e n t  t o  a  t h i r d  g e n e r a t i o n  a n d  a  c o l d  w i n t e r  
c o u l d  e x p l a i n  t h e  a b s e n c e  o f l a r v a e  i n  w i n t e r  2 0 0 1 .  T h e  p h e n o l o g y  m o d e l  s u g g e s t e d  
t h a t  a t  l o w e r  l a t i t u d e s  B .  g o n e r i l l a  c o u l d  c o m p l e t e  a  t h i r d  g e n e r a t i o n  e a c h  s e a s o n  
a n d ,  d e p e n d i n g  o n  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  h o s t  p l a n t s ,  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  m i g h t  b e  a  
c o m m o n  p h e n o m e n o n .  T h e  l o w  l a r v a l  d e n s i t i e s  a t  t h e  o n s e t  o f  w i n t e r  a n d  t h e  l o w  
d e n s i t i e s  o f l a t e  i n s t a r  l a r v a e  o b s e r v e d  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g  s u g g e s t  t h a t  t h e  n u m b e r  
o f  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  a t  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  s t u d y  s i t e s  i s  s m a l l  a n d  t h u s  t h e  
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c o n t r i b u t i o n  o f  t h i s  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a l  g e n e r a t i o n  t o  t h e  f o l l o w i n g  s u m m e r ' s  
p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  i s  l i k e l y  t o  b e  m i n i m a l .  
A t  s o m e  s i t e s  t h e r e  w a s  a  p e a k  i n  t h e  n u m b e r  o f  a d u l t s  o b s e r v e d  i n  s p r i n g  ( O c t o b e r )  
a n d  o f t e n  t h i s  w a s  e q u i v a l e n t  t o  o r  g r e a t e r  t h a n  t h e  g e n e r a t i o n  p e a k s  o v e r  t h e  
f o l l o w i n g  s u m m e r .  T h i s  p h e n o m e n o n  w a s  o b s e r v e d  b y  H u d s o n  a s  e a r l y  a s  1 8 8 3 .  
T h i s  s p r i n g  p e a k  i s  u n l i k e l y  t o  b e  a n  a b s o l u t e  i n c r e a s e  i n  a d u l t  a b u n d a n c e  d u e  t o  a  
n e w  g e n e r a t i o n  e m e r g i n g ,  b e c a u s e  n o t  e n o u g h  t h e r m a l  t i m e  h a d  p a s s e d  s i n c e  t h e  
s t a r t  o f  o v i p o s i t i o n  i n  l a t e  S e p t e m b e r / e a r l y  O c t o b e r  f o r  a  g e n e r a t i o n  t o  b e  c o m p l e t e d .  
I t  a l s o  u n l i k e l y  t h a t  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  c o u l d  c a u s e  t h i s  p e a k  
b e c a u s e  t h e i r  ( e s t i m a t e d )  n u m b e r s  w e r e  s o  f e w .  T h e  n u m b e r  o f  b u t t e r f l i e s  c o u n t e d  
o n  t r a n s e c t  c o u n t s  i s  a  f u n c t i o n  o f  b o t h  a b u n d a n c e  a n d  a p p a r e n c y ,  a n d  a p p a r e n c y  c a n  
b e  i n f l u e n c e d  b y  w e a t h e r  c o n d i t i o n s ,  t i m e  o f  d a y ,  s u r r o u n d i n g  h a b i t a t  a n d  s e a s o n a l  
i n f l u e n c e s  ( P o l l a r d  &  Y a t e s ,  1 9 9 3 ) .  A l t h o u g h  t e m p e r a t u r e  d i d  h a v e  a n  i n f l u e n c e  o n  
t h e  n u m b e r  o f  b u t t e r f l i e s  c o u n t e d  d u r i n g  t r a n s e c t - w a l k s ,  c o r r e c t i n g  t h e s e  c o u n t s  d i d  
n o t  r e m o v e  t h e  l a r g e  s p r i n g  p e a k s .  H a b i t a t  a l o n g  t h e  t r a n s e c t  c o u n t s  a n d  t h e  t i m e  o f  
d a y  t h a t  t r a n s e c t s  w e r e  d o n e  d i d  n o t  c h a n g e  s i g n i f i c a n t l y  t h r o u g h o u t  t h e  s a m p l i n g  
p e r i o d ,  s o  s h o u l d  n o t  h a v e  i n f l u e n c e d  a p p a r e n c y .  T h e  s t u d y  s i t e s  w e r e  c h o s e n  i n  
s p r i n g  2 0 0 0  o n  t h e  b a s i s  o f  w h e r e  b u t t e r f l i e s  c o u l d  b e  o b s e r v e d ,  s o  p e r h a p s  t h i s  
i n t r o d u c e d  a  b i a s  t o w a r d s  s i t e s  f a v o u r e d  i n  s p r i n g .  O f t e n  t h e  h i g h  a d u l t  c o u n t s  w e r e  
l a r g e  n u m b e r s  o f  m a l e s  e x h i b i t i n g  t e r r i t o r i a l  b e h a v i o u r  ( B i t z e r  &  S h a w ,  1 9 7 9 )  s o  t h e  
s p r i n g  p e a k s  a r e  l i k e l y  t o  b e  d u e  t o  t h e  b u t t e r f l i e s  c o n c e n t r a t i n g  i n  a r e a s  f a v o u r a b l e  
f o r  c o u r t s h i p  a n d  m a t i n g  f o l l o w i n g  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  t h e  w i n t e r  r e p r o d u c t i v e  
d i a p a u s e .  A  s i m i l a r  s p r i n g  p e a k  i n  t r a n s e c t  c o u n t s  w a s  f o u n d  f o r  t h e  b r i m s t o n e  
b u t t e r f l y  ( G o n e p t e r y x  r h a m n i  ( L . ) )  i n  t h e  U K ,  w h i c h  P o l l a r d  a n d  Y a t e s  ( 1 9 9 3 )  
s p e c u l a t e d  c o u l d  b e  d u e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  b e h a v i o u r  b e t w e e n  s p r i n g  a n d  s u m m e r .  
T h i s  p a r t i c u l a r  p e a k  i n  s p r i n g  a d u l t  c o u n t s  h i g h l i g h t s  t h e  p r o b l e m  o f  r e l y i n g  o n  o n l y  
r e l a t i v e  m e t h o d s  f o r  e s t i m a t i n g  a b u n d a n c e .  A l s o ,  t r a n s e c t  c o u n t s  w e r e  v e r y  v a r i a b l e  
f r o m  o n e  w e e k  t o  t h e  n e x t  d e s p i t e  s i m i l a r  w e a t h e r  c o n d i t i o n s .  E v e n  w i t h i n  s a m p l i n g  
d a y s ,  a  s i t u a t i o n  c o u l d  o c c u r  w h e r e b y  n o  b u t t e r f l i e s  m i g h t  b e  c o u n t e d  d u r i n g  a  
t r a n s e c t  w a l k ,  y e t  o n  w a l k i n g  b a c k  o v e r  t h e  r o u t e  t e n  m i n u t e s  l a t e r  m a n y  b u t t e r f l i e s  
c o u l d  b e  s e e n .  G r e a t e r  r e p l i c a t i o n  w i t h i n  s i t e s  a n d  d a y s  w o u l d  p r o b a b l y  r e d u c e  t h i s  
l a r g e  v a r i a t i o n .  T h e  a p p r o a c h  t a k e n  h e r e  w a s  t o  t a k e  t h e  m e a n  o f  t h e  c o u n t s  o v e r  t h e  
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s i x  s t u d y  s i t e s ,  w h i c h  w a s  s a t i s f a c t o r y  f o r  b r o a d  p h e n o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s  d e s p i t e  
t h e  ( g e n e r a l l y  s m a l l )  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  s o m e  s i t e s  i n  t h e  t i m i n g  o f  g e n e r a t i o n s .  
2 . 4 . 2  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  d e v e l o p m e n t  r a t e s  
C o m p a r i s o n  o f  B .  g o n e r i l l a  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w i t h  t h o s e  o f  t h e  n o r t h e r n  h e m i s p h e r e  
r e d  a d m i r a l  V .  a t a l a n t a ,  s h o w s  t h e y  a r e  r e m a r k a b l y  s i m i l a r .  B r y a n t  e t  a l .  ( 1 9 9 7 )  
c a l c u l a t e d  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  V .  a t a l a n t a  d e v e l o p m e n t  r a t e  f r o m  e g g  h a t c h  t o  
a d u l t  e c l o s i o n  a n d  t e m p e r a t u r e  a s  y  =  0 . 0 0 2 4 2 x  - 0 . 0 1 7 6 ,  c o m p a r e d  t o  y  =  0 . 0 0 2 2 0 x  
- 0 . 0 1 7 6  e s t i m a t e d  h e r e  f o r  B .  g o n e r i l l a .  T h e  s l i g h t l y  h i g h e r  d e v e l o p m e n t  r a t e  f o r  V .  
a t a l a n t a  m e a n s  t h a t  t h e  d e g r e e  d a y  r e q u i r e m e n t s  a n d  t h r e s h o l d  t e m p e r a t u r e s  f o r  
d e v e l o p m e n t  a r e  l o w e r :  4 1 3  d e g r e e  d a y s  a b o v e  7 . 3 ° C  f o r  V .  a t a l a n t a  v e r s u s  4 5 5  
d e g r e e  d a y s  a b o v e  g o C  f o r  B .  g o n e r i l l a .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  d e v e l o p m e n t  r a t e s  
m a y  h a v e  b e e n  e v e n  m o r e  s i m i l a r  w e r e  i t  n o t  f o r  t h e  s l o w  p u p a l  d e v e l o p m e n t  o f  B .  
g o n e r i l l a  i n  t h e  2 0 ° C  t r e a t m e n t .  T h e  m e a n  d e v e l o p m e n t  r a t e  f o r  t h i s  t e m p e r a t u r e  f e l l  
b e l o w  t h e  e s t i m a t e d  t r e n d l i n e  a n d  m e a n  p u p a l  w e i g h t s  w e r e  l o w e r  t h a n  e x p e c t e d  ( i t  
w a s  a n t i c i p a t e d  t h e y  w o u l d  b e  i n t e r m e d i a t e  b e t w e e n  t h e  1 5 ° C  a n d  2 5 ° C  m e a n s ) ,  
w h i c h  m i g h t  i n d i c a t e  l a t e n t / s u b - c l i n i c a l  d i s e a s e .  
B r y a n t  e t  a l .  ( 1 9 9 7 )  p r e d i c t e d  t h a t  3 2 ° C  w o u l d  b e  t h e  o p t i m u m  t e m p e r a t u r e  f o r  r a p i d  
d e v e l o p m e n t  o f  V .  a t a l a n t a ,  b u t  t h e  c u r r e n t  s t u d y  f o u n d  t h a t  3 0 ° C  w a s  t h e  u p p e r  
l e t h a l  l i m i t  f o r  B .  g o n e r i l l a ,  a l t h o u g h  i t  w a s  u n c l e a r  i f  t h i s  w a s  d u e  t o  t h e  h i g h  
t e m p e r a t u r e s  p e r  s e  o r  t h e  h i g h  h u m i d i t y  p r o d u c e d  a t  t h i s  t e m p e r a t u r e .  T h e  d e g r e e  
d a y  r e q u i r e m e n t s  o f  V .  a t a l a n t a  s u g g e s t e d  t h a t  i t  s h o u l d  b e  a b l e  t o  m a i n t a i n  r e s i d e n t  
p o p u l a t i o n s  i n  t h e  U . K .  a n d  h a v e  a  m o r e  n o r t h e r l y  d i s t r i b u t i o n ,  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  
a n o t h e r  n e t t l e - f e e d i n g  n y m p h a l i d  I n a c h i s  i o  L . .  B r y a n t  e t  a l .  ( 1 9 9 7 )  s p e c u l a t e d  t h a t  
t h e  f a i l u r e  o f  V .  a t a l a n t a  t o  o v e r w i n t e r  i n  t h e  U . K .  w a s  b e c a u s e  t h e  w i n t e r s  t h e r e  a r e  
t o o  w e t  r a t h e r  t h a n  t o o  c o l d .  L i k e  V .  a t a l a n t a ,  t h e  o v e r w i n t e r i n g  b i o l o g y  o f  B .  
g o n e r i l l a  i s  p o o r l y  k n o w n  a n d  w h i l s t  B .  g o n e r i l l a  d o e s  n o t  a p p e a r  t o  m i g r a t e  t o  
w a r m e r  c l i m e s  i n  w i n t e r  l i k e  V .  a t a l a n t a  d o e s ,  i t  i s  l i k e l y  t h a t  d i s p e r s a l  d o e s  o c c u r  
b e t w e e n  r e p r o d u c t i v e  a n d  o v e r w i n t e r i n g  s i t e s .  
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2 . 4 . 3  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  o v e r w i n t e r i n g  
R e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  i s  d e l a y e d  r e p r o d u c t i v e  d e v e l o p m e n t  i n  t h e  a d u l t  s t a g e  a n d  i s  
a  p h y s i o l o g i c a l  a d a p t a t i o n  t o  o v e r c o m e  a d v e r s e  r e p r o d u c t i v e  c o n d i t i o n s  s u c h  a s  
a b s e n c e  o f  f o o d  p l a n t s  o r  t e m p e r a t u r e s  u n f a v o u r a b l e  f o r  d e v e l o p m e n t  ( M a n s i n g h ,  
1 9 7 1 ;  L e a t h e r  e t  a l . ,  1 9 9 3 ) .  G i b b s  ( 1 9 8 0 )  a n d  H u d s o n  ( 1 9 2 8 )  r e f e r  t o  B .  g o n e r i l l a  
a d u l t s  o v e r w i n t e r i n g  i n  a  d o r m a n t  s t a t e ;  h o w e v e r  i t  i s  n o t  k n o w n  w h e t h e r  t h e y  
o v e r w i n t e r  i n  a  s t a t e  o f  t r u e  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  w i t h  t h e  r e q u i s i t e  i n d u c t i o n ,  
m a i n t e n a n c e  a n d  t e r m i n a t i o n  p h a s e s  o r  i n  a  l e s s  r e g u l a t e d  s t a t e  s u c h  a s  q u i e s c e n c e  
( s h o r t - t e r m  r e t a r d a t i o n  o f  r e p r o d u c t i v e  d e v e l o p m e n t )  o r  o l i g o p a u s e  ( a n  i n t e r m e d i a t e  
s t a t e  w i t h  a  l o n g e r  p e r i o d  o f  g r o w t h  r e t a r d a t i o n  t h a n  q u i e s e c e n c e  b u t  w i t h  a  s h o r t e r  
t e r m i n a t i o n  p h a s e  t h a n  d i a p a u s e ) .  B .  g o n e r i l l a  d o e s  n o t  l a y  e g g s  f r o m  l a t e  M a y  t o  
l a t e  A u g u s t  a n d  t h e  f e w  f e m a l e s  c o l l e c t e d  i n  l a t e  w i n t e r  d i d  n o t  h a v e  c h o r i o n a t e d  
e g g s  p r e s e n t .  T h e s e  o b s e r v a t i o n s  s u g g e s t  a  p e r i o d  o f  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  o r  
o l i g o p a u s e .  H o w e v e r  t h e  w i n t e r - c o l l e c t e d  f e m a l e s  d i d  s h o w  s o m e  r e p r o d u c t i v e  
d e v e l o p m e n t  s u c h  a s  t h e  p r e s e n c e  o f  i m m a t u r e  o o c y t e s  a n d  s i g n s  o f  m a t i n g  
( s p e r m a t o p h o r e s  p r e s e n t )  s o  t h e  r e p r o d u c t i v e  s t a t u s  o f  B .  g o n e r i l l a  o v e r w i n t e r i n g  
w a r r a n t s  f u r t h e r  i n v e s t i g a t i o n .  
T h e  r e p r o d u c t i v e  s t a t u s  o f  t h e  c l o s e l y - r e l a t e d  n o r t h e r n  h e m i s p h e r e  r e d  a d m i r a l  V .  
a t a l a n t a  o v e r  w i n t e r  i s  u n k n o w n ,  p r o b a b l y  b e c a u s e  i t  i s  a b s e n t  f r o m  m o s t  o f  i t s  
n o r t h e r n  r a n g e  d u r i n g  w i n t e r ,  h a v i n g  m i g r a t e d  s o u t h  t o  t h e  M e d i t e r r a n e a n  r e g i o n  i n  
a u t u m n .  A  r e c e n t  s t u d y  o f  V .  a t a l a n t a  i n  n o r t h - e a s t  S p a i n  f o u n d  t h a t  m i g r a n t s  
c o m m e n c e d  r e p r o d u c t i v e  a c t i v i t i e s  ( h i l l - t o p p i n g  b e h a v i o u r  a n d  o v i p o s i t i o n )  u p o n  
a r r i v a l  i n  a u t u m n  a n d  t h i s  n e w  g e n e r a t i o n  d e v e l o p e d  s l o w l y  o v e r  t h e  c o o l e r  w i n t e r  
m o n t h s ,  e m e r g i n g  i n  s p r i n g  ( S t e f a n e s c u ,  2 0 0 1 ) .  H o w e v e r ,  t h e  r e p r o d u c t i v e  s t a t u s  
b e f o r e  a n d  a f t e r  m i g r a t i o n  w a s  n o t  i n v e s t i g a t e d  s o  i t  i s  n o t  k n o w n  w h e t h e r  t h e y  w e r e  
a l r e a d y  r e p r o d u c t i v e l y  a c t i v e  b e f o r e  m i g r a t i o n  o r  h a d  e n t e r e d  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  
w h i c h  w a s  t e r m i n a t e d  u p o n  a r r i v a l  t o  t h e  o v e r w i n t e r i n g  r a n g e s .  T h e  a b i l i t y  o f  V .  
a t a l a n t a  t o  p r o d u c e  a n o t h e r  g e n e r a t i o n  o v e r  w i n t e r  i n  M e d i t e r r a n e a n  h a b i t a t s  i s  
l i k e l y  t o  d e p e n d  l a r g e l y  o n  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f t h e  l a r v a l  h o s t  p l a n t  U r t i c a  d i o i c a  L . .  
I n  n o r t h - e a s t  S p a i n ,  U .  d i o i c a  i s  o f  t h e  h i g h e s t  q u a l i t y  ( m o s t  v i g o r o u s l y  g r o w i n g  a n d  
a t t a i n s  t h e  h i g h e s t  d e n s i t y )  i n  t h e  a u t u m n  a n d  w i n t e r  m o n t h s  ( S t e f a n e s c u ,  2 0 0 1 ) .  I n  
c o n t r a s t  i n  i t s  n o r t h e r n m o s t  r a n g e s  ( w h e r e  V .  a t a l a n t a  d o e s  n o t  o v e r w i n t e r ) ,  U .  
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d i o i c a  i s  t y p i c a l l y  d o n n a n t  i n  w i n t e r  w i t h  i t s  m a i n  g r o w t h  f l u s h  i n  s p r i n g  ( D a v i s ,  
1 9 8 3 ) .  T h i s  i s  m o r e  s i m i l a r  t o  t h e  l i f e  c y c l e  o f  t h e  N Z  n e t t l e s  U  f e r o x  a n d  U  i n c i s a .  
R e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  i n  o t h e r  n y m p h a l i d  b u t t e r f l i e s  i s  i n d u c e d  i n  t h e  l a r v a l  s t a g e  
b y  e n v i r o n m e n t a l  c u e s  s u c h  a s  d e c r e a s i n g  d a y l e n g t h ,  f l u c t u a t i n g  a n d l o r  l o w  
t e m p e r a t u r e s  a n d  d e c l i n i n g  h o s t - p l a n t  q u a l i t y  ( P u l l i n ,  1 9 8 6 a ;  N y l i n ,  1 9 8 9 ;  P i e l o o r  &  
S e y m o u r ,  2 0 0 1 ;  G o e h r i n g  &  O b e r h a u s e r ,  2 0 0 2 ) .  I t  i s  c l e a r  t h a t  a t  l e a s t  s o m e  o f t h e  
s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  p r o d u c e d  i n  l a t e  M a r c h - e a r l y  A p r i l  2 0 0 2  w e r e  
r e p r o d u c t i v e l y  m a t u r e  b e c a u s e  t h e r e  w a s  a  p e a k  o f  e g g s  a n d  e a r l y  i n s t a r  l a r v a e  a t  
a r o u n d  t h e  s a m e  t i m e .  H o w e v e r ,  t h e  f e m a l e s  c o l l e c t e d  i n  l a t e  w i n t e r  2 0 0 2 ,  
p r e s u m a b l y  a l s o  f r o m  t h i s  s e c o n d  g e n e r a t i o n ,  h a d  n o  c h o r i o n a t e d  e g g s  i n  t h e i r  
o v a r i o l e s .  T h u s  i t  a p p e a r s  t h a t  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  e m e r g i n g  c o m p r i s e s  a  
m i x t u r e  o f  r e p r o d u c t i v e  a n d  n o n - r e p r o d u c t i v e  a d u l t s  a n d ,  g i v e n  t h a t  a  s i n g l e  
g e n e r a t i o n  w i l l  e x p e r i e n c e  a  s i m i l a r  p h o t o p e r i o d ,  l o c a l  e f f e c t s  s u c h  a s  h o s t  p l a n t  
q u a l i t y  a n d  m i c r o c l i m a t e  m a y  b e  i m p o r t a n t  i n  d e t e n n i n i n g  t h e  p r o p o r t i o n  i n  e a c h  
r e p r o d u c t i v e  s t a t e .  
2 . 4 . 4  Y e a r - t o - y e a r  v a r i a t i o n  i n  a b u n d a n c e  
A v e r a g e  l a r v a l  a n d  a d u l t  a b u n d a n c e  w a s  h i g h e r  i n  t h e  s u m m e r  o f  2 0 0 1 / 0 2  c o m p a r e d  
w i t h  2 0 0 0 1 0 1 .  T h i s  w a s  p r o b a b l y  a  r e s u l t  o f  h i g h e r  l a r v a l  s u r v i v a l  i n  t h e  s u m m e r  o f  
2 0 0 1 / 0 2  ( C h a p t e r  3 ) ,  a l t h o u g h  t h e  p r o x i m a l  c a u s e  o f  t h i s  e n h a n c e d  s u r v i v a l  i s  
u n k n o w n .  L a r v a l  a b u n d a n c e  a n d  s u r v i v a l  r a t e s  w e r e  n o t  m o n i t o r e d  i n  2 0 0 2 / 0 3 ,  b u t  
a v e r a g e  a d u l t  a b u n d a n c e  w a s  l o w e r  o v e r  t h i s  s u m m e r  c o m p a r e d  w i t h  2 0 0 1 / 0 2  a n d  
w a s  a t  a  s i m i l a r  l e v e l  t o  t h e  s u m m e r  o f  2 0 0 0 1 0 1 .  L i k e  t h e  s u m m e r  o f  2 0 0 0 1 0 1  ,  t h e  
s u m m e r  o f  2 0 0 2 / 0 3  w a s  c h a r a c t e r i s e d  b y  a  s e v e r e  d r o u g h t ,  s u g g e s t i n g  a  n e g a t i v e  
a s s o c i a t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  w i t h  t h e  o c c u r r e n c e  o f  d r o u g h t .  F u r t h e r ,  t h e  
y e a r  t o  y e a r  c h a n g e s  i n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  w e r e  s y n c h r o n o u s  o v e r  a l l  s i t e s ,  
w h i c h  i m p l i c a t e s  c l i m a t e  a s  t h e  l i k e l y  c a u s e  o f t h e s e  f l u c t u a t i o n s .  T h e  n e g a t i v e  
e f f e c t s  o f  d r o u g h t  o n  b u t t e r f l y  p o p u l a t i o n s  w e r e  d e m o n s t r a t e d  d r a m a t i c a l l y  i n  t h e  
U K  i n  1 9 7 6 ,  w h e n  a  s e v e r e  d r o u g h t  r e s u l t e d  i n  t h e  w i d e s p r e a d  a n d  s y n c h r o n o u s  
r e d u c t i o n  i n  t h e  n u m b e r s  o f  m a n y  n a t i v e  b u t t e r f l y  s p e c i e s  ( p o l l a r d  &  Y a t e s ,  1 9 9 3 ) .  
A t  t h e  s p e c i e s  l e v e l ,  P o l l a r d  e t  a l .  ( 1 9 9 7 )  f o u n d  a  s t r o n g  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  b e t w e e n  
s u m m e r  r a i n f a l l  a n d  t h e  p o p u l a t i o n  s i z e  o f t h e  a u t u m n  g e n e r a t i o n  o f  t h e  n e t t l e -
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f e e d i n g  n y m p h a l i d  A g l a i s  u r t i c a e  L . .  I t  i s  h y p o t h e s i s e d  t h a t  v e r y  d r y  s u m m e r s  h a v e  
a  n e g a t i v e  e f f e c t  o n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  o n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a ,  a l t h o u g h  a  
m u c h  l o n g e r  t i m e  s e r i e s  w i l l  b e  n e e d e d  t o  t e s t  f o r  t h i s  a s s o c i a t i o n .  
T h e  m o s t  o b v i o u s  m e c h a n i s m  f o r  t h e  n e g a t i v e  e f f e c t  o f  d r o u g h t s  i s  l a r v a l  s t a r v a t i o n  
d u e  t o  h o s t  p l a n t  d e s i c c a t i o n .  M a n y  U .  f e r o x  p l a n t s  l o s t  t h e i r  l e a v e s  i n  l a t e  s u m m e r  
2 0 0 1  a n d  2 0 0 3  l e a v i n g  n o  f o o d  f o r  t h e  l a r v a e .  H o w e v e r  m o r e  s u b t l e  e f f e c t s  a r e  a l s o  
p o s s i b l e ;  P u l l i n  ( 1 9 8 6 b )  s h o w e d  t h a t  r e d u c e d  n i t r o g e n  a n d  w a t e r  l e v e l s ,  t y p i c a l  o f  
d r o u g h t - s t r e s s e d  p l a n t s ,  r e s u l t  i n  l o n g e r  d e v e l o p m e n t  t i m e s  i n  t h e  n e t t l e - f e e d i n g  
n y m p h a l i d ,  I  i o .  P r o l o n g e d  d e v e l o p m e n t  t i m e s  c o u l d  r e s u l t  i n  l a r v a e  b e i n g  e x p o s e d  
t o  p r e d a t i o n  f o r  a  l o n g e r  p e r i o d  o f  t i m e  t h u s  i n c r e a s i n g  m o r t a l i t y  i n d i r e c t l y  ( F e e n y ,  
1 9 7 6 ) .  T h e  s l o w - g r o w t h - h i g h - m o r t a l i t y  t h e o r y  h a s  s o m e  e m p i r i c a l  s u p p o r t  ( e . g . ,  
B e n r e y  &  D e n n o ,  1 9 9 7 ) ,  t h o u g h  t h e r e  m a y  b e  t r a d e - o f f s  w i t h  o t h e r  p l a n t - m e d i a t e d  
e f f e c t s  o n  n a t u r a l  e n e m y  m o r t a l i t y .  F o r  e x a m p l e ,  D a m m a n  ( 1 9 8 7 )  f o u n d  t h a t  l a r v a e  
o f  t h e  p y r a l i d  m o t h  O m p h a l o c e r a  m u n r o e i  M a r t i n  d e v e l o p e d  f a s t e r  o n  y o u n g  l e a v e s  
o f  i t s  h o s t  p l a n t ,  b u t  w h e n  g i v e n  t h e  c h o i c e ,  t h e y  s e l e c t e d  o l d e r  l e a v e s .  T h e s e  o l d e r  
l e a v e s  w e r e  m o r e  s u i t a b l e  f o r  c o n s t r u c t i n g  p r o t e c t i v e  s h e l t e r s  a n d  t h e y  s u f f e r e d  l e s s  
m o r t a l i t y  f r o m  i n v e r t e b r a t e  p r e d a t o r s  f r o m  w i t h i n  t h e s e  s h e l t e r s .  H o w e v e r ,  b o t h  t h e  
q u a l i t y  a n d  q u a n t i t y  o f  U .  f e r o x  l e a v e s  a r e  d e p l e t e d  w h e n  t h e  p l a n t  i s  w a t e r - s t r e s s e d ,  
a s  t y p i f i e d  b y  p l a n t s  a t  t h e  B B  s i t e  w h i c h  h a d  s m a l l e r  l e a v e s  a n d  w e r e  t h e  f i r s t  t o  
s h e d  t h e i r  l e a v e s  i n  m i d - s u m m e r .  T h u s  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  B .  g o n e r i l l a  l a r v a e  o n  
w a t e r - s t r e s s e d  U .  f e r o x  p l a n t s  a r e  b o t h  e x p o s e d  t o  p r e d a t o r s  f o r  a  l o n g e r  p e r i o d  d u e  
t o  s l o w  d e v e l o p m e n t  a n d  a r e  a l s o  m o r e  e x p o s e d  t o  p r e d a t o r s  d u e  t o  t h e  l a c k  o f  l a r g e  
l e a v e s  f o r  c o n s t r u c t i n g  p r o t e c t i v e  " t e n t s " .  
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C h a p t e r  3 .  
D e m o g r a p h y  o f  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  
3 . 1  I n t r o d u c t i o n  
T h e  p r e v i o u s  c h a p t e r  a n a l y s e d  c h a n g e s  i n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  w i t h i n  a n d  
b e t w e e n  y e a r s ,  b u t  t o  u n d e r s t a n d  t h e  c a u s e s  o f t h e s e  c h a n g e s  r e q u i r e s  k n o w l e d g e  o f  
t h e  d e m o g r a p h i c  p r o c e s s e s  o p e r a t i n g  o n  t h e  p o p u l a t i o n .  H e n c e  t h i s  c h a p t e r  l o o k s  a t  
f e c u n d i t y  a n d  s u r v i v o r s h i p  s c h e d u l e s  f o r  B .  g o n e r i l l a .  I n  p a r t i c u l a r ,  t h e  m o r t a l i t y  
c a u s e d  b y  P .  p u p a r u m  w a s  q u a n t i f i e d  t o  d e t e r m i n e  i t s  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o n  B .  
g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s .  
T o  s u m m a r i s e  t h e  s t a g e - s p e c i f i c  m o r t a l i t i e s ,  p a r t i a l  l i f e  t a b l e s  w e r e  c o n s t r u c t e d  f o r  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  o n  B a n k s  P e n i n s u l a .  T h e  m a i n  m o r t a l i t y  f a c t o r s  o f  i n t e r e s t  
w e r e  p u p a l  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a .  I t  h a s  l o n g  b e e n  k n o w n  
t h a t  B .  g o n e r i l l a  i s  a  n o n - t a r g e t  h o s t  f o r  P .  p u p a r u m  b u t  n o  m e a s u r e s  o f  p a r a s i t i s m  
h a v e  b e e n  r e c o r d e d .  E s t i m a t e s  o f  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  o f  B .  i t e a  b y  P .  p u p a r u m  i n  t h e  
A u c k l a n d  r e g i o n  h a v e  r a n g e d  f r o m  7  t o  6 5 %  ( H i c k m a n ,  1 9 9 7 ) .  P a r a s i t i s m  r a t e s  o f  
B .  g o n e r i l l a  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  h a v e  b e e n  r e c o r d e d  o c c a s i o n a l l y  a n d  h a v e  t y p i c a l l y  
b e e n  v e r y  h i g h  ( > 5 0 % )  ( G o u r l a y ,  1 9 2 6 ;  H u d s o n ,  1 9 5 0 ;  G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  H o w e v e r ,  i t  i s  
d i f f i c u l t  t o  a s s e s s  t h e  i m p o r t a n c e  o f  t h i s  a d d i t i o n a l  m o r t a l i t y  i f  t h e r e  a r e  o t h e r  
m o r t a l i t y  f a c t o r s  a c t i n g  c o n t e m p o r a n e o u s l y  o n  t h e  s a m e  s t a g e  ( B e l l o w s  &  V a n  
D r i e s c h e ,  1 9 9 9 ) .  I f  m o r t a l i t y  f a c t o r s  d o  n o t  a c t  s e q u e n t i a l l y  t h e n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  
a n i m a l s  a f f e c t e d  b y  a  m o r t a l i t y  f a c t o r  w i l l  b e  g r e a t e r  t h a n  t h a t  e s t i m a t e d  b y  t h e  
a p p a r e n t  m o r t a l i t y  r a t e  ( =  n u m b e r  k i l l e d  b y  m o r t a l i t y  f a c t o r /  n u m b e r  e n t e r i n g  s t a g e ) .  
F o r  e x a m p l e ,  s o m e  e g g s  t h a t  w e r e  p a r a s i t i s e d  m i g h t  s u b s e q u e n t l y  h a v e  b e e n  
p r e d a t e d ,  s o  t h e  o b s e r v e d  ( a p p a r e n t )  m o r t a l i t y  d u e  t o  p a r a s i t i s m  w o u l d  h a v e  b e e n  a n  
u n d e r e s t i m a t e  o f  t o t a l  p a r a s i t i s m .  I n  t h e s e  s i t u a t i o n s ,  m a r g i n a l  a t t a c k  r a t e s  a r e  
t y p i c a l l y  c a l c u l a t e d  s i n c e  t h e s e  e s t i m a t e  t h e  l e v e l  o f  m o r t a l i t y  f r o m  a n  a g e n t  t h a t  
w o u l d  h a v e  o c c u r r e d  i f  t h e  a g e n t  h a d  a c t e d  a l o n e  ( B e l l o w s  e t  a t . ,  1 9 9 2 ) .  M a r g i n a l  
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attack rates calculated from the B. gonerilla life tables were converted to k-values to 
determine the contribution of pupal parasitoid mortality to overall generational 
mortality (Varley & Gradwell, 1960; Bellows & Van Driesche, 1999). 
The degree of synchrony between the host and parasitoid generations, and the 
number of parasitoid generations per host generation can greatly influence the 
overall mortality caused by parasitism (Barlow, 1999). For example, a period where 
parasitoid and host generations do not overlap could provide a temporal refuge from 
parasitism for the host population. To investigate this, emergence times and 
development rates of P. puparum and E. intricatoria were compared with those of B. 
gonerilla. Estimates of pupal parasitism mortality were also calculated by collecting 
and rearing large numbers of B. gonerilla pupae in late February 2001,2002 and 
2003. These data were used to compare percent parasitism by P. puparum and E. 
intricatoria between regions and years, and as a comparison with the life table 
estimate of parasitoid mortality. 
The aims of this part of the study were: 
1. To measure mortality rates of B. gonerilla pre-imaginal (juvenile) stages, 
particularly pupal mortality caused by the exotic parasitoids P. puparum and 
E. intricatoria. 
2. To determine the ratio and synchrony of P. puparum and E. intricatoria 
generations to B. gonerilla generations. 
3. To document other demographic parameters for B. gonerilla such as 
fecundity, longevity and sex ratio. 
3.2 Methods 
3.2.1 Life table study 
Pre-imaginal mortality was assessed from 2 October 2000 to 12 March 2001 and 
from 17 October 2001 to 22 February 2002 at the six field sites, using the same 
randomly selected U.ferox plants sampled for the density estimates (section 2.2.2). 
On these plants, individual eggs, larvae and pupae were identified by tagging the 
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s t e m s  o r  l e a v e s  t h e y  o c c u p i e d ,  u s i n g  n u m b e r e d  t w i s t - t i e s .  O n  s m a l l e r  n e t t l e  p l a n t s  
a l l  i n d i v i d u a l s  o n  t h e  p l a n t s  w e r e  t a g g e d  b u t  o n  v e r y  l a r g e  p l a n t s  o n l y  t h o s e  w i t h i n  
r e a c h  o f  t h e  o b s e r v e r  w e r e  t a g g e d .  S i t e s  w e r e  u s u a l l y  v i s i t e d  w e e k l y  ( b u t  o n  a  f e w  
o c c a s i o n s  a f t e r  a  t w o - w e e k  g a p )  a n d  t h e  s t a t e  o f  t h e  p r e v i o u s l y - l a b e l l e d  e g g ,  l a r v a  o r  
p u p a e  w a s  r e c o r d e d ,  i . e . ,  w h e t h e r  i t  w a s  p a r a s i t i s e d ,  d e a d ,  m i s s i n g ,  o r  h a d  p r o g r e s s e d  
t o  t h e  n e x t  l i f e  s t a g e .  T h i s  m e t h o d  w o r k e d  w e l l  f o r  e a r l y  i n s t a r s  w h i c h  a r e  r e l a t i v e l y  
s e d e n t a r y ,  e a t  l i t t l e ,  a n d  r e m a i n  o n  o r  c l o s e  t o  t h e  i n i t i a l  t a g g e d  s t e m .  H o w e v e r ,  
f o u r t h  a n d  f i f t h  i n s t a r  l a r v a e  f e e d  m o r e  a n d  m o v e  m o r e  f r e q u e n t l y ,  s o  f i n d i n g  t h e s e  
i n s t a r s  o n  s u b s e q u e n t  v i s i t s  w a s  m o r e  d i f f i c u l t .  E n c l o s i n g  l a t e  i n s t a r  l a r v a e  i n  a  
m e s h  b a g  w a s  n o t  a n  o p t i o n  b e c a u s e  t h i s  w o u l d  h a v e  i n t e r f e r e d  w i t h  t h e i r  n o r m a l  
s e l e c t i o n  o f  f e e d i n g  a n d  p u p a t i o n  s i t e s ,  d i s p l a c e d  o t h e r  l a r v a e  o n  t h e  b u s h ,  a n d  
a l t e r e d  t h e i r  e x p o s u r e  t o  d i f f e r e n t  m o r t a l i t y  a g e n t s .  I n s t e a d ,  t h e  h i g h l y  m o b i l e  l a t e  
i n s t a r  l a r v a e  w e r e  t r a c e d  a s  w e l l  a s  p o s s i b l e  b y  f o l l o w i n g  e v i d e n c e  o f  t h e i r  f e e d i n g ,  
i . e . ,  t h e  " t e n t s "  t h e y  c o n s t r u c t e d  f r o m  t h e  n e t t l e  l e a v e s .  
M o r t a l i t y  w a s  p a r t i t i o n e d  i n t o  d i f f e r e n t  m o r t a l i t y  f a c t o r s  f o r  e a c h  s t a g e .  P a r a s i t i s e d  
e g g s  w e r e  i d e n t i f i e d  b y  t h e i r  f a i l u r e  t o  h a t c h  a n d  t h e i r  d a r k  c o l o u r  ( p a r a s i t o i d  
e m e r g e n c e  w a s  a l s o  c o n f i r m e d  b y  r e a r i n g  s u b - s a m p l e s  o f  b l a c k  p a r a s i t i s e d  e g g s ) .  
I n v i a b l e  e g g s  c h a n g e d  f r o m  g r e e n  t o  m i l k y  a n d / o r  b r o w n  a n d  f a i l e d  t o  h a t c h .  L a r v a e  
t h a t  " d i s a p p e a r e d "  b e t w e e n  s a m p l i n g  d a y s  w e r e  p r o b a b l y  p r e d a t e d  o r  h a d  m i g r a t e d .  
W h e n  a  c a d a v e r  w a s  f o u n d ,  m o r t a l i t y  w a s  a t t r i b u t e d  t o  a n  " u n k n o w n  c a u s e "  w h i c h  
w a s  p r o b a b l y  d i s e a s e  o r  p r e d a t i o n  b y  n a t i v e  s o l d i e r  b u g s  C e r m a t u l u s  n a s a l i s  
( W e s t w . )  ( P e n t a t o m i d a e ) ,  w h i c h  p i e r c e  t h e  l a r v a  w i t h  t h e i r  p r o b o s c i s  a n d  s u c k  o u t  
t h e  b o d y  c o n t e n t s  l e a v i n g  a  s h r i v e l l e d  c a d a v e r .  " I n t e r f e r e n c e  b y  s t o c k  o r  h u m a n s "  
o c c u r r e d  w h e n  l i v e s t o c k  a t e / d e s t r o y e d  s o m e  o f  t h e  s a m p l e  p l a n t s ,  i n c l u d i n g  l a r v a e ,  
o r  w h e n  t h e  o b s e r v e r  a c c i d e n t a l l y  k n o c k e d  a  l a r v a  o f f  t h e  h o s t  p l a n t .  P u p a e  
p a r a s i t i s e d  b y  P .  p u p a r u m  w e r e  h a r d ,  g o l d - b r o w n ,  w i t h  1 - 3  s m a l l  e x i t  h o l e s  i n  t h e i r  
s i d e  ( F i g .  3 . 1 ) .  P u p a e  p a r a s i t i s e d  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  w e r e  h a r d ,  d a r k  b r o w n / b l a c k  
w i t h  a  s i n g l e  l a r g e  e m e r g e n c e  h o l e  a t  t h e  a n t e r i o r  e n d  o f t h e  p u p a  ( F i g .  3 . 1 ) .  A  p u p a  
w a s  a s s u m e d  t o  b e  p r e d a t e d  i f  i t  d i s a p p e a r e d  b e t w e e n  s a m p l i n g  d a y s  o r  i f  a  p a r t l y -
e a t e n  p u p a  w a s  f o u n d .  " O t h e r  m o r t a l i t y "  s o u r c e s  f o r  p u p a e  i n c l u d e d  u n e x p l a i n e d  
d e a t h  o f  p u p a e  o r  d e s t r u c t i o n  i n t e r f e r e n c e  b y  s t o c k  o r  h u m a n s .  
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Figure 3.1 B. gonerilla pupae, clockwise from top left: healthy pupae, cuticle from 
which butterfly has emerged, parasitised pupae from which E. intricatoria has 
emerged, parasitised pupae from which P. puparum has emerged. Arrows indicate 
emergence holes of parasitoids. 
Partial life tables were constructed from the juvenile mortality data. They are 
essentially cohort life tables, in that the fates of individuals on the sample plants 
were followed over time, but there was also continual "recruitment" of juveniles and 
not always to the first (egg) stage. This was partly because it was very difficult and 
time-consuming to count all eggs on the larger sample plants, so new "recruits" were 
mostly added to the sample in the first or second instar stage. Also, there was some 
turnover of sample plants due to them being damaged by stock or people and new 
plants being sampled to replace them. Immigration of late instar larvae to the sample 
plants also accounted for some of the new " recruitment" to the later instar stages. 
Survival rates were estimated by dividing the number that moulted to the following 
stage (x+l) by the number observed in that stage (x). Apparent mortality (qx) is the 
proportion of individuals which died from a particular mortality factor in that stage. 
Marginal attack rates (mx) were calculated because there were several mortality 
agents acting simultaneously on each stage. The marginal attack rate was calculated 
using equation 9 of Elkinton et af. (1992), this being the most appropriate when there 
are multiple contemporaneous mortality factors and there is no knowledge of the 
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r e s u l t s  o f  c o m p e t i t i o n  b e t w e e n  n a t u r a l  e n e m i e s  o r  d i s c r i m i n a t i n g  b e h a v i o u r  o f  t h e  
n a t u r a l  e n e m i e s :  
e q n  1  
w h e r e  m i  =  m a r g i n a l  p r o b a b i l i t y  o f  a t t a c k  f r o m  t h e  i t h  c a u s e ,  q i  =  a p p a r e n t  m o r t a l i t y  
f r o m  t h e  i t h  c a u s e  a n d  q  =  s t a g e  m o r t a l i t y  r a t e  f r o m  a l l  c a u s e s  c o m b i n e d .  T h e  k -
v a l u e s  w e r e  t h e n  c a l c u l a t e d  a s  ( B e l l o w s  &  V a n  D r i e s c h e ,  1 9 9 9 ) :  
k ;  =  - l o g l o ( 1 - m ; )  e q n  2  
T h e  p r e v i o u s  c h a p t e r  s h o w e d  t h a t  B .  g o n e r i l l a  h a s  t w o  g e n e r a t i o n s  p e r  s u m m e r  o n  
B a n k s  P e n i n s u l a .  T h e r e f o r e  l i f e  t a b l e s  w e r e  a l s o  c a l c u l a t e d  f o r  e a c h  g e n e r a t i o n  s o  
t h a t  t h e  s u r v i v a l  r a t e s  b e t w e e n  t h e  g e n e r a t i o n s  c o u l d  b e  c o m p a r e d .  T h e  f i r s t  
g e n e r a t i o n  w a s  a s s u m e d  t o  i n c l u d e  a l l  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  r e c r u i t e d  t o  t h e  s a m p l e  
p o p u l a t i o n  b e f o r e  t h e  t h i r d  w e e k  o f  D e c e m b e r  e a c h  y e a r  a n d  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  
w a s  a s s u m e d  t o  b e  t h o s e  r e c r u i t e d  a f t e r  t h e  t h i r d  w e e k  o f  D e c e m b e r  u n t i l  t h e  e n d  o f  
t h e  F e b r u a r y  w h e n  t h e  m o n i t o r i n g  o f  t h e  c o h o r t s  c e a s e d .  S t a g e  s u r v i v a l  r a t e s  w e r e  
c o m p a r e d  b e t w e e n  g e n e r a t i o n s  u s i n g  a  t w o - s a m p l e  b i n o m i a l  t e s t .  
3 . 2 . 2  P u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  
A  s u r v e y  o f  p u p a l  p a r a s i t i s m  w a s  c o n d u c t e d  a t  t h i r t e e n  s i t e s  t h r o u g h o u t  N e w  
Z e a l a n d  i n  F e b r u a r y  a n d  M a r c h  2 0 0 1 .  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  U  
f e r o x  p l a n t s  a s  f o l l o w s :  f r o m  f i v e  s i t e s  i n  t h e  W e l l i n g t o n  r e g i o n  o n  9 - 1 4  F e b r u a r y  ( n  
=  9 2 ) ;  f o u r  s i t e s  o n  B a n k s  P e n i n s u l a  o n  2 8  F e b r u a r y  - 2  M a r c h  ( n  =  7 7 ) ;  a n d  f o u r  
s i t e s  i n  t h e  D u n e d i n  r e g i o n  o n  1 5 - 1 7  M a r c h  ( n  =  9 2 ) .  I n  2 0 0 2  a n d  2 0 0 3  p u p a e  w e r e  
c o l l e c t e d  f r o m  B a n k s  P e n i n s u l a  o n l y ,  f r o m  f i v e  s i t e s  o n  1  M a r c h  - 6  M a r c h  ( n  =  
1 1 2 )  a n d  f r o m  f i v e  s i t e s  o n  2 6  F e b r u a r y  - 3  M a r c h  ( n  =  5 9 ) .  L i m i t e d  e a r l y  ( 3  - 6  
D e c e m b e r ,  n  =  1 8 )  a n d  m i d  s e a s o n  ( 2 9  - 3 0  J a n u a r y ,  n  =  3 4 )  c o l l e c t i o n s  w e r e  a l s o  
m a d e  f r o m  B a n k s  P e n i n s u l a  i n  t h e  s u m m e r  o f 2 0 0 1 / 2 0 0 2 .  T h e  p u p a e  w e r e  k e p t  i n  a  
c o n t r o l l e d - e n v i r o n m e n t  r o o m  u n t i l  e m e r g e n c e  a t  1 8 ° C  w i t h  a  5 ° C  r a n g e ,  5 5 %  R H  
w i t h  a  2 0 %  r a n g e  a n d  a t  a  c o n s t a n t  p h o t o p e r i o d  o f L D  1 6 : 8  h r .  
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3 . 2 . 3  P a r a s i t o i d  d e v e l o p m e n t  a n d  p h e n o l o g y  
P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  c u l t u r e s  w e r e  s t a r t e d  f r o m  p u p a e  p a r a s i t i s e d  a n d  
c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d .  P a r a s i t o i d s  w e r e  k e p t  i n  v e n t i l a t e d  p l a s t i c  c o n t a i n e r s  i n  a  
c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t  r o o m  a s  a b o v e .  T h e y  w e r e  f e d  a  1 0 %  h o n e y  s o l u t i o n  e v e r y  
t w o  t o  t h r e e  d a y s .  L a b o r a t o r y - r e a r e d  B .  g o n e r i l l a  t h a t  h a d  p u p a t e d  w i t h i n  t h e  l a s t  4 8  
h  w e r e  p l a c e d  i n  t h e  P .  p u p a r u m  o r  E .  i n t r i c a t o r i a  c o n t a i n e r s ,  l e f t  f o r  2 4  h ,  a n d  t h e n  
r e m o v e d  t o  s e p a r a t e  r e a r i n g  c o n t a i n e r s .  P a r a s i t o i d  d e v e l o p m e n t  t i m e s  w e r e  
e s t i m a t e d  b y  c o u n t i n g  t h e  n u m b e r  o f  d a y s  f r o m  e x p o s u r e  t o  p a r a s i t i s m  u n t i l  a d u l t  
p a r a s i t o i d  e m e r g e n c e .  O n  9  O c t o b e r  2 0 0 0 ,  2 1  p u p a e ,  a s s u m e d  t o  b e  p a r a s i t i z e d  b y  
E .  i n t r i c a t o r i a  ( d a r k  b r o w n ,  h a r d e n e d  c u t i c l e )  w e r e  t a g g e d  o n  a n  U  f e r o x  b u s h  a t  t h e  
D B  s i t e  a n d  m o n i t o r e d  f o r  t h e  f o l l o w i n g  t w o  m o n t h s .  I n  A u g u s t  2 0 0 2 ,  s i x  
p a r a s i t i s e d  p u p a e ,  k n o w n  t o  h a v e  p u p a t e d  b e f o r e  m i d  A p r i l  2 0 0 2 ,  w e r e  c o l l e c t e d  
f r o m  t h e  s a m e  s i t e  a n d  m o v e d  t o  t h e  c o n t r o l l e d - e n v i r o n m e n t  r o o m .  E m e r g e n c e  
t i m e s  o f  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  a d u l t s  f r o m  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  i n  t h e  f i e l d  
w e r e  m o n i t o r e d  a s  p a r t  o f t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y .  
3 . 2 . 4  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  f e c u n d i t y  
F e m a l e  B .  g o n e r i l l a  a d u l t s  ( n  =  2 8 )  w e r e  c a p t u r e d  i n  t h e  f i e l d  o v e r  t h e  s u m m e r s  o f  
2 0 0 1 1 0 2  a n d  2 0 0 2 / 0 3  a n d  d i s s e c t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  t o  c o u n t  t h e  n u m b e r  o f  m a t u r e  
e g g s  i n  t h e i r  o v a r i e s  ( m a t u r e  e g g s  h a v e  a  c h o r i o n / e g g  s h e l l ) .  W i n g  w e a r  a t  t h e  t i m e  
o f  c a p t u r e  w a s  n o t e d  a n d  r a t e d  a c c o r d i n g  t o  t h e  s c a l e  o f  W a t t  e t  a l .  ( 1 9 7 7 ) :  
1 .  V e r y  f r e s h  - r e c e n t l y  e m e r g e d ,  w i n g s  s t i l l  s o f t  a n d  s h i n i n g .  
2 .  F r e s h  - w i n g s  d r y  a n d  h a r d  b u t  n o  v i s i b l e  w e a r .  
3 .  S l i g h t l y  w o r n  - n o t i c e a b l e  w e a r  o f  s c a l e s  f r o m  w i n g s  o r  b o d y .  
4 .  W o r n  - w i n g s  w i t h  f r a y e d  e d g e s  o r  s o m e  t e a r i n g .  
5 .  V e r y  w o r n  - w i n g s  w i t h  e x t e n s i v e  s c a l e  w e a r ,  f r a y i n g  a n d  t e a r i n g .  
W i n g  w e a r  i s  o f t e n  u s e d  a s  a  s u r r o g a t e  v a r i a b l e  f o r  b u t t e r f l y  a g e  b e c a u s e  w i n g s  
b e c o m e  p r o g r e s s i v e l y  w o r n  o v e r  a  b u t t e r f l y ' s  l i f e t i m e  ( W a t t  e t  a l . ,  1 9 7 7 ) .  T h e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  e g g  l o a d  a n d  a g e  ( w i n g  w e a r )  w a s  a s s e s s e d  u s i n g  l i n e a r  
r e g r e s s i o n .  
T e n  p a i r s  o f  B .  g o n e r i l l a  a d u l t s  w e r e  k e p t  i n  a  n a t u r a l l y  v e n t i l a t e d  i n s e c t a r y  w i t h i n  
0 . 5 m
3  
m e s h  c a g e s  f r o m  3 1  J a n u a r y  2 0 0 2  t o  1 9  J u l y  2 0 0 2 .  T h e  a d u l t s  w e r e  r e a r e d  i n  
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a  c o n t r o l l e d - e n v i r o n m e n t  r o o m  a s  a b o v e ,  f r o m  e g g s  l a i d  b y  o t h e r  c a p t i v e  b u t t e r f l i e s  
o r  f r o m  e a r l y  i n s t a r  l a r v a e  c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d .  T h e  a d u l t s  w e r e  e x p o s e d  t o  n a t u r a l  
l i g h t  a n d  t e m p e r a t u r e  f l u c t u a t i o n s  i n  t h e  i n s e c t a r y  b u t  a d d i t i o n a l  l i g h t i n g  a n d  h e a t i n g  
w a s  s u p p l i e d  f r o m  1 5  F e b r u a r y  2 0 0 2  t o  k e e p  d a y l e n g t h  a b o v e  1 5  h  p e r  d a y  a n d  t h e  
d a y t i m e  t e m p e r a t u r e  a b o v e  1 0
D
C .  T h e  a d u l t s  w e r e  f e d  a  1 0 %  h o n e y  w a t e r  s o l u t i o n  
e v e r y  t w o  d a y s .  A  s m a l l  p o t t e d  U  f e r o x  p l a n t  w a s  p l a c e d  i n  e a c h  c a g e  f o r  t h e  
f e m a l e s  t o  o v i p o s i t  o n .  
F o r  s i x  o f t h e  c a p t i v e  f e m a l e s ,  l i f e t i m e  f e c u n d i t y  w a s  r e c o r d e d  b y  c o u n t i n g  t h e  
n u m b e r  o f  e g g s  t h e y  l a i d  e v e r y  t w o  d a y s  u n t i l  d e a t h  o f  t h e  f e m a l e  o r  f a i l u r e  t o  l a y  
e g g s  f o r  m o r e  t h a n  f i v e  c o n s e c u t i v e  d a y s .  F o r  t h e  o t h e r  f o u r  c a p t i v e  f e m a l e s ,  a  
t e m p e r a t u r e  l o g g e r  ( T i n y t a l k ™ )  w a s  p l a c e d  i n  t h e  c a g e  t o  r e c o r d  t h e  m a x i m u m  a n d  
m e a n  d a i l y  t e m p e r a t u r e s .  T h e  n u m b e r  o f  e g g s  t h e s e  f e m a l e s  l a i d  w a s  c o u n t e d  d a i l y  
u n t i l  d e a t h  o r  t e r m i n a t i o n  o f  o v i p o s i t i o n .  L i n e a r  r e g r e s s i o n  w a s  u s e d  t o  t e s t  f o r  a  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  d a i l y  o v i p o s i t i o n  r a t e  a n d  t e m p e r a t u r e .  F o r  b o t h  s e t s  o f  
f e m a l e s ,  t h e i r  m a t u r e  e g g  l o a d  o n  d e a t h  w a s  d e t e r m i n e d  b y  d i s s e c t i o n .  
3 . 2 . 5  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  s e x  r a t i o  
D u r i n g  t h e  s u m m e r s  o f  2 0 0 0 1 0 1  ,  2 0 0 1 1 0 2  a n d  2 0 0 2 / 0 3 ,  l a t e  i n s t a r  l a r v a e  w e r e  
c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d  a n d  r e a r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  u n t i l  a d u l t  e c l o s i o n  ( n  =  2 4 2 ) .  T h e  
s e x  r a t i o  o f  t h e s e  l a b o r a t o r y - r e a r e d  B .  g o n e r i l l a  w a s  c a l c u l a t e d  a s  t h e  n u m b e r  o f  
m a l e s  e m e r g e d  d i v i d e d  b y  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  a d u l t s  e m e r g e d .  T h e  s e x  r a t i o  w a s  
a l s o  c a l c u l a t e d  f r o m  a d u l t s  c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d  o v e r  t h e  t h r e e  s u m m e r s  o f  
m o n i t o r i n g  ( n  =  9 4 ) .  
3 . 3  R e s u l t s  
3 . 3 . 1  L i f e  t a b l e  s t u d y  
T h e  B .  g o n e r i l l a  s u r v i v o r s h i p  c u r v e s  ( F i g .  3 . 2 )  s h o w  a  l a r g e  d e c l i n e  i n  s u r v i v a l  o v e r  
t h e  e g g  s t a g e ,  f o l l o w e d  b y  a  l e s s  s t e e p  b u t  s t i l l  d e c r e a s i n g  s u r v i v a l  r a t e  o v e r  t h e  
l a r v a l  a n d  p u p a l  s t a g e s .  O v e r a l l  p r o p o r t i o n a l  m o r t a l i t y  f r o m  e g g  t o  a d u l t  w a s  
e x t r e m e l y  h i g h ,  p a r t i c u l a r l y  i n  2 0 0 0 1 0 1  w h e n  i t  r a n g e d  o v e r  f o u r  o r d e r s  o f  
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m a g n i t u d e .  H a t c h i n g  r a t e s  o f  e g g s  w e r e  v e r y  l o w  ( 5 - 1 0 % ) ,  m a i n l y  d u e  t o  h i g h  
p a r a s i t i s m  r a t e s  ( 5 7 - 6 6 % )  b y  t h e  u n i d e n t i f i e d  T e l e n o m u s  s p p .  ( T a b l e s  3 . 1  &  3 . 2 ) ,  
w h i c h  w a s  p r e s e n t  a t  a l l  s i x  s i t e s .  T h e  h i g h  k - v a l u e s  f o r  t h i s  f a c t o r  ( 0 . 7 5  a n d  0 . 7 6 )  
i n d i c a t e  i t  i s  t h e  m a j o r  s o u r c e  o f  m o r t a l i t y  f o r  B .  g o n e r i l l a  e g g s  ( T a b l e s  3 . 1  &  3 . 2 ) .  
0  
0 >  
c : :  
- 1  
. s ;  
' 2 :  
- - ,  
: : : J  
e n  
- 2  




- 3  
c .  
e  
c .  
0  
- 4  
. . -
0 >  
0  
- l  
- 5  
E  
L 1  L 2  
' - " ' . ' "  
- ' .  
' . "  
"  
' . "  
L 3  
L 4  
L 5  
S t a g e  
- - + - 2 0 0 1 / 0 2  
· · · . · _ · 2 0 0 0 1 0 1  
"  
" a ,  
"  
"  
" .  
p  
A  
F i g u r e  3 . 2  S t a g e - s p e c i f i c  s u r v i v a l  r a t e s  f o r  B .  g o n e r i l l a  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s .  E  =  
e g g ;  L  1  =  f i r s t  i n s t a r ;  L 2  =  s e c o n d  i n s t a r ;  L 3  =  t h i r d  i n s t a r ;  L 4  =  f o u r t h  i n s t a r ;  L 5  =  
f i f t h  i n s t a r ;  A  =  a d u l t .  
D i s a p p e a r a n c e  w a s  t h e  m a j o r  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  t h e  l a r v a l  s t a g e s ,  w i t h  t h e  
p e r c e n t a g e  o f  l a r v a e  " d i s a p p e a r i n g "  i n c r e a s i n g  w i t h  l a r v a l  a g e .  D i s a p p e a r a n c e  
i n c r e a s e d  f r o m  3 7 %  f o r  t h e  f i r s t  i n s t a r  t o  7 0 %  f o r  t h e  f i f t h  i n s t a r  a n d  3 5 %  t o  6 1  %  f o r  
t h e  2 0 0 0 1 0 1  a n d  2 0 0 1 1 0 2  s e a s o n s  r e s p e c t i v e l y  ( T a b l e s  3 . 1  &  3 . 2 ) .  T h e  k - v a l u e s  o f  
t h e  d i s a p p e a r a n c e  f a c t o r s  s u m m e d  o v e r  a l l  f i v e  l a r v a l  s t a g e s  w e r e  1 . 8 5  i n  2 0 0 0 1 0 1  
a n d  1 . 3 4  i n  2 0 0 1 1 0 2 ,  w h i c h  w a s  4 0 - 4 7 %  o f  t h e  t o t a l  g e n e r a t i o n a l  m o r t a l i t i e s  ( 1 0 ,  
m a k i n g  i t  t h e  m a j o r  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  B .  g o n e r i l l a  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s .  T h e r e  w a s  
n o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  d i s a p p e a r a n c e  r a t e s  o f  f o u r t h  a n d  f i f t h  i n s t a r s  
( c o m b i n e d )  o n  b u s h e s  w h e r e  t h e  w h o l e  b u s h  w a s  s u r v e y e d  c o m p a r e d  w i t h  p l a n t s  
w h e r e  o n l y  p a r t  o f  t h e  p l a n t  w a s  s u r v e y e d  ( t - t e s t  o n  a r c s i n e  t r a n s f o r m e d  d a t a :  t  =  
0 . 5 4 ,  d . f .  =  3 6 ,  P  =  0 . 5 9 2  f o r  2 0 0 0 1 0 1  d a t a  a n d  t  =  0 . 2 1 ,  d . f .  =  3 1 ,  P  =  0 . 8 3 9  f o r  
2 0 0 1 1 0 2  d a t a ) .  
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P a r a s i t i s m  o f  p u p a e  b y  P .  p u p a r u m  t o t a l l e d  o v e r  a l l  s i t e s  a n d  d a t e s  w a s  1 9 %  ( 0 - 3 2 %  
r a n g e )  i n  2 0 0 0 / 0 1  ( T a b l e  3 . 1 )  b u t  w a s  m u c h  l o w e r  i n  2 0 0 1 / 0 2  a t  1  %  ( 0 - 3 %  r a n g e )  
( T a b l e  3 . 2 ) .  A l s o ,  t h i s  p a r a s i t o i d  w a s  n o t  d e t e c t e d  a t  s o m e  o f t h e  s t u d y  s i t e s  ( J B  a n d  
K P  i n  2 0 0 0 / 0 1  a n d  J B ,  K P  a n d  P V  i n  2 0 0 1 / 0 2 ) ,  e v e n  t h o u g h  t h e r e  w e r e  p u p a e  
p r e s e n t  o n  t h e  s a m p l e  b u s h e s  a t  t h e s e  s i t e s .  P a r a s i t i s m  r a t e s  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  w e r e  
s i m i l a r  t o  t h o s e  o f P .  p u p a r u m  i n  2 0 0 0 / 0 1  a t  2 0 %  ( 1 0 - 2 5 %  r a n g e )  ( T a b l e  3 . 1 )  a n d  
c o n s i d e r a b l y  h i g h e r  i n  2 0 0 1 / 0 2  a t  3 0 %  ( 1 4 - 3 4 %  r a n g e )  ( T a b l e  2 . 2 )  a n d  E .  
i n t r i c a t o r i a  w a s  p r e s e n t  a t  a l l  f i v e  s i t e s  w h e r e  p u p a e  w e r e  f o u n d .  T h e  k - v a l u e s  ( 0 . 1 6  
a n d  0 . 3 2 )  i n d i c a t e  E .  i n t r i c a t o r i a  i s  t h e  s e c o n d  l a r g e s t  s o u r c e  o f  m o r t a l i t y  f o r  t h e  
p u p a l  s t a g e ,  a f t e r  p r e d a t i o n ,  w h i c h  w a s  p a r t i c u l a r l y  h i g h  i n  2 0 0 1 / 0 2  w h e n  5 1  %  o f  
p u p a e  w e r e  p r e d a t e d  ( T a b l e  3 . 2 ) .  
C o m p a r i s o n  o f  t h e  s t a g e  s u r v i v a l  r a t e s  b e t w e e n  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  g e n e r a t i o n s  e a c h  
y e a r  r e v e a l e d  o n l y  t w o  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e s  i n  o v e r a l l  s u r v i v a l  f o r  t h e  p r e - i m a g i n a l  
s t a g e s .  F o u r t h  i n s t a r  s u r v i v a l  w a s  l o w e r  i n  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  c o m p a r e d  w i t h  t h e  
f i r s t  ( 3 7 %  v s  2 0 % )  i n  t h e  s u m m e r  o f  2 0 0 0 / 0  1  ( t w o - s a m p l e  b i n o m i a l  t e s t :  Z = 2 . 9 9 ,  
P = 0 . 0 0 3 ) .  P u p a l  s u r v i v a l  w a s  s i g n i f i c a n t l y  l o w e r  i n  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  c o m p a r e d  
w i t h  t h e  f i r s t  ( 2 5 %  v s  2 % )  i n  2 0 0 1 / 0 2  ( t w o - s a m p l e  b i n o m i a l  t e s t :  Z = 3 . 6 1 ,  P < O . O O l ) .  
T h i s  w a s  l a r g e l y  d u e  t o  p r e d a t i o n  b e i n g  h i g h e r  i n  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  c o m p a r e d  
w i t h  t h e  f i r s t .  
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Table 3.1 A 2artiallife table for B. gonerilla at six Christchurch field sites combined for 2 October 2000 -12 March 2001. 
Stage Mortality factor Standardised no. Actual no. observed Actual no. dying Apparent Marginal attack k-value 
entering stage (Ix) in stage during stage mortality rate (qx) rate (mx) 
Egg Parasitised by Telenomus spp. 10000 374 212 0.57 0.83 0.76 
Inviable 48 0.13 0.33 0.17 
Disappeared 79 0.21 0.48 0.28 
Leaf eaten/destroyed 15 0.04 0.12 0.05 
1 st Instar Disappeared 535 404 148 0.37 0.38 0.20 
Unknown cause 15 0.04 0.05 0.02 
Interference by stock or humans 3 0.01 0.01 0.00 
2nd Instar Disappeared 315 489 230 0.47 0.48 0.28 
Unknown cause 7 0.01 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 8 0.02 0.02 0.01 
3Td Instar Disappeared 157 407 222 0.55 0.56 0.36 
Unknown cause 8 0.02 0.03 0.01 
Interference b~ stock or humans 13 0.03 0.05 0.02 
4th Instar Disappeared 63 252 156 0.62 0.65 0.45 
Unknown cause 3 0.01 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 14 0.06 0.09 0.04 
5th Instar Disappeared 20 142 100 0.70 0.73 0.56 
Unknown cause 2 0.01 0.03 0.01 
Interference by stock or humans 4 0.03 0.05 0.02 
Pupa Predation 5 69 18 0.26 0.38 0.21 
Parasitised by E. intricatoria 14 0.20 0.31 0.16 
Parasitised by P. puparum 13 0.19 0.30 0.15 




Table 3.2 A ]2artiallife table for B. gonerilla at six Christchurch field sites combined for 17 October 2001 -22 February 2002. 
Stage Mortality factor Standardised no. Actual no. observed Actual no. dying Apparent Marginal attack k-value 
entering stage {Ix) in stage during stage mortality rate (qx) rate {mx) 
Egg Parasitised by Telenomus spp. 10000 660 438 0.66 0.82 0.75 
Inviable 46 0.07 0.17 0.08 
Disappeared 89 0.13 0.30 0.15 
Leaf eaten/destroyed 24 0.04 0.09 0.04 
1st Instar Disappeared 955 1185 410 0.35 0.35 0.19 
Unknown cause 22 0.02 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 6 0.01 0.01 0.00 
2nd Instar Disappeared 602 1251 345 0.28 0.28 0.14 
Unknown cause 27 0.02 0.03 0.01 
Interference by stock or humans 1 0.00 0.00 0.00 
3rd Instar Disappeared 422 1040 435 0.42 0.42 0.24 
Unknown cause 12 0.01 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 5 0.00 0.01 0.00 
4th Instar Disappeared 239 599 327 0.55 0.56 0.35 
Unknown cause 10 0.02 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 7 0.01 0.02 0.01 
5th Instar Disappeared 102 241 147 0.61 0.62 0.42 
Unknown cause 3 0.01 0.02 0.01 
Interference by stock or humans 2 0.01 0.01 0.01 
Pupa Predation 38 134 69 0.51 0.72 0.55 
Parasitised by E. intricatoria 40 0.30 0.52 0.32 
Parasitised by P. puparum 2 0.01 0.04 0.02 




3 . 3 . 2  P u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  
P a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  w a s  h i g h  i n  a l l  t h r e e  r e g i o n s  s u r v e y e d  ( 6 4 - 7 1  % ,  T a b l e  
3 . 3 ) .  T h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  e a c h  s p e c i e s  e m e r g i n g  
f r o m  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  c o l l e c t e d  f r o m  d i f f e r e n t  r e g i o n s  ( c h i - s q u a r e d  t e s t :  i  =  
2 1 . 2 9 ,  d . f .  =  6 ,  P  =  0 . 0 0 2 ) .  T h i s  d i f f e r e n c e  a p p e a r e d  t o  b e  m a i n l y  d u e  t o  t h e  l a c k  o f  
P .  p u p a r u m  r e a r e d  f r o m  t h e  D u n e d i n  s a m p l e s .  H o w e v e r ,  e m p t y  p u p a l  c a s e s  w i t h  
s m a l l  e x i t  h o l e s ,  t y p i c a l  o f  P .  p u p a r u m ,  w e r e  a l s o  c o l l e c t e d  f r o m  D u n e d i n ,  i n d i c a t i n g  
P .  p u p a r u m  h a d  b e e n  p r e s e n t  e a r l i e r .  
T a b l e  3 . 3  S p e c i e s  r e a r e d  f r o m ,  a n d  p e r c e n t a g e  p a r a s i t i s m  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  
c o l l e c t e d  f r o m  W e l l i n g t o n ,  B a n k s  P e n i n s u l a  &  D u n e d i n  a r e a s ,  9  F e b r u a r y  - 1 7  
M a r c h  2 0 0 1 .  
B .  g o n e r i l l a  
E .  i n t r i c a t o r i a  
P . p u p a r u m  
F a i l e d  t o  e m e r g e  
W e l l i n g t o n  8 . 7  6 4 . 1  
8 . 7  
1 8 . 5  
C h r i s t c h u r c h  3 . 9  
6 7 . 5  
1 6 . 9  
1 1 . 7  
D u n e d i n  
1 4 . 1  7 0 . 7  
0 . 0  
1 5 . 2  
T o t a l  
9 . 2  6 7 . 4  
8 . 0  1 5 . 3  
n  
9 2  
7 7  
9 2  
2 6 1  
O n  B a n k s  P e n i n s u l a ,  p u p a l  p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  w a s  h i g h  i n  a l l  t h r e e  y e a r s  
r a n g i n g  f r o m  6 1 . 0  t o  8 2 . 1  % .  P a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w a s  l o w e r  a n d  m o r e  v a r i a b l e  
r a n g i n g  f r o m  3 . 6  t o  2 7 . 1  %  ( T a b l e  3 . 4 ) .  
T a b l e  3 . 4  S p e c i e s  r e a r e d  f r o m ,  a n d  p e r c e n t a g e  p a r a s i t i s m  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  
c o l l e c t e d  f r o m  B a n k s  P e n i n s u l a ,  2 8  F e b r u a r y  - 2  M a r c h  2 0 0 1 ,  1  M a r c h  - 6  M a r c h  
2 0 0 2  a n d  2 6  F e b r u a r y  - 3  M a r c h  2 0 0 3 .  
2 0 0 1  
2 0 0 2  
2 0 0 3  
T o t a l  
B .  g o n e r i l l a  E .  i n t r i c a t o r i a  
3 . 9  6 7 . 5  
1 . 8  8 2 . 1  
8 . 5  6 1 . 0  
4 . 0  7 2 . 6  
p . p u p a r u m  
1 6 . 9  
3 . 6  
2 7 . 1  
1 3 . 3  
F a i l e d  t o  e m e r g e  n  
1 1 . 7  7 7  
1 2 . 5  1 1 2  
3 . 4  5 9  
1 0 . 1  2 4 8  
4 7  
T h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  d i f f e r e n c e  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  e a c h  s p e c i e s  e m e r g i n g  f r o m  
B .  g o n e r i l l a  p u p a e  o v e r  d i f f e r e n t  p a r t s  o f  t h e  s u m m e r  ( c h i - s q u a r e d  t e s t :  i  =  7 5 . 7 9 ,  
d . f .  =  6 ,  P  <  0 . 0 0 1 ) .  T h i s  d i f f e r e n c e  w a s  d r i v e n  l a r g e l y  b y  a  h i g h e r  t h a n  e x p e c t e d  
p r o p o r t i o n  o f  h e a l t h y  B .  g o n e r i l l a  e m e r g i n g  i n  e a r l y  s u m m e r  ( T a b l e  3 . 5 ) .  
C o n v e r s e l y ,  p a r a s i t i s m  w a s  h i g h e r  i n  m i d  a n d  l a t e  s u m m e r  ( T a b l e  3 . 5 ) .  
T a b l e  3 . 5  S p e c i e s  r e a r e d  f r o m ,  a n d  p e r c e n t a g e  p a r a s i t i s m  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  
c o l l e c t e d  f r o m  C h r i s t c h u r c h  a r e a  i n  e a r l y ,  m i d  a n d  l a t e  s u m m e r  2 0 0 1 1 0 2 .  E a r l y  =  3  
D e c e m b e r  - 6  D e c e m b e r  2 0 0 1 ,  M i d  =  2 9  J a n u a r y  - 3 0  J a n u a r y  2 0 0 2 ,  a n d  L a t e  =  1  
M a r c h  - 6  M a r c h  2 0 0 2 .  
B .  g o n e r i l l a  E .  i n t r i c a t o r i a  
P . p u p a r u m  
F a i l e d  t o  e m e r g e  n  
E a r l y  
M i d  
L a t e  
T o t a l  
4 4 . 4  
0 . 0  
1 . 8  
6 . 1  
4 4 . 4  
4 7 . 1  
8 2 . 1  
7 0 . 7  
1 1 . 1  
2 3 . 5  
3 . 6  
8 . 5 .  
3 . 3 . 3  P a r a s i t o i d  d e v e l o p m e n t  a n d  o v e r w i n t e r i n g  
0 . 0  1 8  
2 9 . 4  3 4  
1 2 . 5  1 1 2  
1 4 . 6  1 6 4  
T h e  m e a n  d e v e l o p m e n t  t i m e  o f  P .  p u p a r u m  a t  1 8 ° C  w a s  2 3  d a y s  ( S E  =  0 . 6 ,  n  =  2 0 )  
w h i l s t  E .  i n t r i c a t o r i a  d e v e l o p e d  i n  2 7  d a y s  ( S E  =  0 . 3 ,  n  =  2 0 )  a t  1 8 ° C .  A s  a  
c o m p a r i s o n ,  B .  g o n e r i l l a  t a k e s  5 4  d a y s  f r o m  e g g  h a t c h  t o  a d u l t  e c 1 o s i o n  a t  a  c o n s t a n t  
t e m p e r a t u r e  o f  1 8 ° C ,  w i t h  t h e  p u p a l  s t a g e  l a s t i n g  1 4  d a y s .  T h e  e m e r g e n c e  t i m e s  o f  
P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  i n  t h e  f i e l d  w e r e  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  B .  g o n e r i l l a ,  a l l  
p e a k i n g  i n  D e c e m b e r  a n d  M a r c h  e a c h  y e a r  ( F i g .  3 . 3 ) .  H o w e v e r ,  B .  g o n e r i l l a  
e m e r g i n g  e a r l y  i n  N o v e m b e r  a p p e a r e d  t o  e s c a p e  p a r a s i t i s m .  
4 8  
2 5  
B . g o n e r i l l a  
2 0  
1 5  
1 0  
5  
0  
O l  
2 5  
P . p u p a r u m  
c : :  
e >  
2 0  
Q )  
E  
1 5  
Q )  
L . .  
1 0  
Q )  
. . 0  
E  
5  
: : : J  
Z  
0  
2 5  
E .  i n t r i c a t o r i a  
2 0  
1 5  
1 0  
5  
0  
O c t  
N o v  D e c  
J a n  F e b  
M a r  A p r  
M a y  
M o n t h  o f  e m e r g e n c e  
F i g u r e  3 . 3  N u m b e r  o f  B .  g o n e r i l l a ,  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  a d u l t s  e m e r g i n g  
f r o m  B .  g o n e r i l l a  p u p a e ,  p o o l e d  d a t a  f r o m  s i x  s i t e s  a n d  t w o  s e a s o n s  ( 2 0 0 0 / 0 1  a n d  
2 0 0 1 / 0 2 ) .  
O f t h e  2 1  p u p a e  t a g g e d  a t  t h e  O B  f i e l d  s i t e  i n  e a r l y  O c t o b e r  2 0 0 0 ,  s i x  y i e l d e d  E .  
i n t r i c a t o r i a  w h i c h  e m e r g e d  d u r i n g  D e c e m b e r  2 0 0 0  w h i l s t  t h e  o t h e r  1 5  d i s a p p e a r e d  
( p r o b a b l y  p r e d a t e d ) .  O f  t h e  s i x  p a r a s i t i s e d  p u p a e  c o l l e c t e d  f r o m  O B  i n  A u g u s t  2 0 0 2 ,  
t h r e e  w e r e  d i s s e c t e d  t o  r e v e a l  E .  i n t r i c a t o r i a  p u p a e .  T h e  o t h e r  t h r e e  p u p a e  h a d  E .  
i n t r i c a t o r i a  e m e r g e  f r o m  t h e m  w i t h i n  t w o  w e e k s  o f  c o l l e c t i o n .  T h e s e  o b s e r v a t i o n s  
s h o w  t h a t  E .  i n t r i c a t o r i a  i s  c a p a b l e  o f  o v e r - w i n t e r i n g  a s  p u p a e  w i t h i n  B .  g o n e r i l l a  
p u p a e .  
4 9  
3 . 3 . 4  F e c u n d i t y  a n d  l o n g e v i t y  
T h e  m e a n  l i f e t i m e  f e c u n d i t y  f o r  c a p t i v e  f e m a l e s  w a s  3 1 2 . 4  e g g s  ( S E  =  6 0 . 0 ,  n  =  1 0 )  
o v e r  a  m e a n  l i f e s p a n  o f  5 3 . 6  d a y s  ( S E  =  5 . 1 ,  n  =  1 0 ) .  F e m a l e s  d i d  n o t  o v i p o s i t  o v e r  
t h e i r  e n t i r e  l i f e t i m e ;  t h e r e  w a s  a  m e a n  d e l a y  o f  1 2 . 3  d a y s  ( S E  =  2 . 0 ,  n  =  1 0 )  b e t w e e n  
p a i r i n g  a n d  o v i p o s i t i o n  a n d  t h e  m e a n  o v i p o s i t i o n a l  l i f e t i m e  w a s  3 2 . 1  d a y s  ( S E  =  4 . 6 ,  
n  =  1 0 ) .  T h e r e  w a s  n o  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  l i f e t i m e  f e c u n d i t y  a n d  p u p a l  w e i g h t  
( l i n e a r  r e g r e s s i o n :  d . f .  =  8 ,  r 2  =  2 % ,  P  =  0 . 7 2 7 ) .  H o w e v e r  t h e s e  e s t i m a t e s  o f  
f e c u n d i t y  i n  c a g e d  a d u l t s  w e r e  t h o u g h t  t o  u n d e r e s t i m a t e  o v i p o s i t i o n  r a t e s  i n  t h e  f i e l d  
f o r  t w o  r e a s o n s .  F i r s t l y ,  c a s u a l  o b s e r v a t i o n s  o f  f e m a l e s  o v i p o s i t i n g  i n  t h e  f i e l d  
i n d i c a t e d  a  m e a n  e g g - l a y i n g  r a t e  o f  4 7 . 3  e g g s  p e r  1 0  m i n  ( S E = 4 . 3 ,  n  =  6 ) .  S e c o n d l y ,  
c a p t i v e  f e m a l e s  h a d  h i g h e r  e g g  l o a d s  ( m e a n = 1 3 5 . 6 ,  S E  = 1 3 . 6 ,  n  = 1 0 )  a n d  l a r g e r  f a t  
r e s e r v e s  w h e n  d i s s e c t e d  u p o n  d e a t h  t h a n  e g g  l o a d s  o f  f e m a l e s  o f  v a r y i n g  ( b u t  
u n k n o w n )  a g e s  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  f i e l d  ( m e a n = 9 0 . 4 3 ,  S E  = 6 . 8 2 ,  n  = 2 8 ) ,  i n d i c a t i n g  
c a p t i v e  f e m a l e s  h a d  a m p l e  r e s e r v e s  t o  l a y  e g g s  s h o u l d  t h e y  b e  s t i m u l a t e d  t o  d o  s o .  
T h e r e  w a s  n o  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  e g g  l o a d  a n d  w i n g  w e a r  ( a s  a  s u r r o g a t e  f o r  a g e )  
f o r  f e m a l e  b u t t e r f l i e s  c o l l e c t e d  i n  t h e  f i e l d  o v e r  s u m m e r  ( F i g .  3 . 4 ,  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  
d . f .  =  2 6 ,  r 2  =  0 % ,  P  =  0 . 3 6 2 ) .  S i m i l a r l y  t h e r e  w a s  n o  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  e g g  l o a d  
a t  d e a t h  a n d  a g e  a t  d e a t h  f o r  c a p t i v e  f e m a l e s  ( l i n e a r  r e g r e s s i o n :  d . f .  =  8 ,  ?  =  0 % ,  P  =  
0 . 5 6 3 ) .  
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F i g u r e  3 . 4  E g g  l o a d s  o f  f i e l d - c a u g h t  B .  g o n e r i l l a  f e m a l e s  p l o t t e d  a g a i n s t  w i n g  w e a r  
( s e e  m e t h o d s  s e c t i o n  3 . 2 . 4  f o r  e x p l a n a t i o n  o f  w i n g  w e a r  r a t i n g s ) .  
5 0  
M e a n  d a i l y  o v i p o s i t i o n  r a t e  o f  c a p t i v e  f e m a l e s  s h o w e d  a  s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  w i t h  
m a x i m u m  d a i l y  t e m p e r a t u r e  ( F i g .  3 . 5 ,  l i n e a r  r e g r e s s i o n :  y  =  1 . 2 6 1 9 x  - 1 6 . 5 8 2 ,  d . f .  =  
1 3 , ?  =  4 9 % ,  P  =  0 . 0 0 4 ) ,  a l t h o u g h  s i g n i f i c a n c e  l e v e l s  m a y  b e  o v e r e s t i m a t e d  b e c a u s e  
t h e  y - v a r i a b l e s  w e r e  n o t  i n d e p e n d e n t  ( e a c h  d a t a  p o i n t  w a s  t h e  m e a n  o f  t h e  s a m e  f o u r  
i n d i v i d u a l s ) .  T h e  r e g r e s s i o n  e q u a t i o n  f o r  t h i s  r e l a t i o n s h i p  p r e d i c t s  a  1 3 ° C  t h r e s h o l d  
f o r  o v i p o s i t i o n  t o  o c c u r .  
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M a x i m u m  d a i l y  t e m p e r a t u r e  ( D C )  
F i g u r e  3 . 5  D a i l y  e g g  l a y i n g  r a t e  o f  B .  g o n e r i l l a  f e m a l e s  a t  v a r i o u s  m a x i m u m  d a i l y  
t e m p e r a t u r e s  ( m e a n  o f  f o u r  i n d i v i d u a l s  p r e s e n t e d ) .  
3 . 3 . 5  B .  g o n e r i l i a  s e x  r a t i o  
B .  g o n e r i l l a  a p p e a r s  t o  h a v e  a n  e v e n  s e x  r a t i o ;  5 0 %  ( n  =  2 4 2 )  o f l a b o r a t o r y - r e a r e d  
a d u l t s  w e r e  m a l e s  a n d  5 3 %  ( n  =  9 4 )  o f f i e l d - c o l l e c t e d  a d u l t s  w e r e  m a l e s .  
5 1  
3 . 4  D i s c u s s i o n  
3 . 4 . 1  M o r t a l i t y  r a t e s  f r o m  t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  
T h i s  s t u d y  i s  a  f i r s t  a t t e m p t  t o  q u a n t i f y  m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  t h e  i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d  
P .  p u p a r u m  i n  t h e  c o n t e x t  o f  o t h e r  m o r t a l i t i e s  f o r  t h e  N e w  Z e a l a n d  r e d  a d m i r a l  
b u t t e r f l y .  L a r v a l  d i s a p p e a r a n c e  w a s  t h e  m a j o r  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  B .  g o n e r i l l a  p r e -
i m a g i n a l  s t a g e s ,  a c c o u n t i n g  f o r  n e a r l y  h a l f  o f t h e  t o t a l  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  ( I { , ) .  
L a r v a l  d i s a p p e a r a n c e  w a s  p a r t i c u l a r l y  h i g h  i n  t h e  s u m m e r  o f  2 0 0 0 / 0 1  d u r i n g  a  
d r o u g h t .  T h i s  e n h a n c e d  m o r t a l i t y  c o u l d  h a v e  b e e n  d u e  t o  s t a r v a t i o n  o r  i n c r e a s e d  
p r e d a t i o n  d u r i n g  a  d r o u g h t  s u m m e r ,  a s  d i s c u s s e d  i n  t h e  p r e v i o u s  c h a p t e r .  H o w e v e r ,  
i t  i s  l i k e l y  t h a t  l a r v a l  d i s a p p e a r a n c e  m o r t a l i t y  w a s  o v e r e s t i m a t e d  i n  b o t h  s u m m e r s  
b e c a u s e  s o m e  o f  t h e  l a r v a e  t h a t  d i s a p p e a r e d  m a y  h a v e  d i s p e r s e d  a n d  s u r v i v e d .  T h e  
v e r y  h i g h  o v e r a l l  c a l c u l a t e d  m o r t a l i t y  ( 0 . 9 9 9 9 )  s u g g e s t s  t h a t  d i s a p p e a r a n c e  r a t e s  
w e r e  o v e r e s t i m a t e d ;  t h i s  l e v e l  o f  m o r t a l i t y  w o u l d  m e a n  a  f e m a l e  b u t t e r f l y  w o u l d  
h a v e  t o  l a y  t e n s  o f  t h o u s a n d s  o f  e g g s  t o  r e p l a c e  i t s e l f ,  y e t  f e c u n d i t y  m e a s u r e s  
i n d i c a t e  t h a t  t h e  r e p r o d u c t i v e  c a p a c i t y  o f  f e m a l e s  i s  i n  t h e  o r d e r  o f  h u n d r e d s .  
U n e x p e c t e d l y  h i g h  e g g  m o r t a l i t y  w a s  c a u s e d  b y  a n  u n i d e n t i f i e d  T e l e n o m u s  s p .  
( H y m e n o p t e r a :  S c e l i o n i d a e )  w h i c h  w a s  p r e s e n t  a t  a l l  s i x  s t u d y  s i t e s .  T h e  l i f e  t a b l e  
a n a l y s i s  s u g g e s t s  i t  i s  t h e  m a j o r  i d e n t i f i a b l e  m o r t a l i t y  f a c t o r ,  b o t h  w i t h i n  t h e  e g g  
s t a g e  a n d  o v e r  a l l  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s .  T h e  s c e l i o n i d  c o u l d  n o t  b e  i d e n t i f i e d  t o  a  
s p e c i e s  l e v e l  d e s p i t e  e x a m i n a t i o n  b y  t w o  H y m e n o p t e r a  t a x o n o m i s t s  ( J .  B e r r y  o f  
H o r t R e s e a r c h ,  N Z  a n d  N .  J o h n s o n  o f  O h i o  S t a t e  U n i v e r s i t y ,  U S A ) .  I t  i s  n o t  k n o w n ,  
t h e r e f o r e ,  w h e t h e r  t h i s  p a r a s i t o i d  i s  i n t r o d u c e d  o r  n a t i v e ,  g e n e r a l i s t  o r  s p e c i a l i s t .  
Q u a i l  ( 1 9 0 1 )  d e s c r i b e d  a  h y m e n o p t e r a n  p a r a s i t o i d  t h a t  e m e r g e d  f r o m  B .  g o n e r i l l a  
e g g s  w h i c h  h e  t e n t a t i v e l y  n a m e d  M y m a r  c r i n i s a c r i  Q u a i l  ( H y m e n o p t e r a :  
M y m a r i d a e ) .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h i s  e g g  p a r a s i t o i d  w a s  m i s t a k e n l y  i d e n t i f i e d  b y  
Q u a i l  a n d  t h a t  i t  w a s  t h e  s a m e  a s  t h e  T e l e n o m u s  s p .  r e a r e d  i n  t h e  p r e s e n t  s t u d y  b u t  
t h e r e  i s  n o  v o u c h e r  s p e c i m e n .  
P u p a l  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w a s  g e n e r a l l y  l o w ,  r a n g i n g  f r o m  1 - 1 9 %  o v e r  t h e  
t w o  y e a r s  m o n i t o r e d  a n d  t h e  k - v a l u e s  s u g g e s t  i t  i s  n o t  a  m a j o r  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  B .  
g o n e r i l l a .  A l t h o u g h  n o  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w a s  d e t e c t e d  a t  t h r e e  o f t h e  s i x  
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C h r i s t c h u r c h  f i e l d  s i t e s ,  n o  p u p a e  w e r e  f o u n d  a t  o n e  o f  t h e s e  s i t e s  a n d  t h e  o t h e r  t w o  
s i t e s  h a d  l o w  n u m b e r s  o f  p u p a e ,  s u g g e s t i n g  a  l a c k  o f  d e t e c t i o n  o f t h e  p a r a s i t o i d  
r a t h e r  t h a n  a  t o t a l  a b s e n c e  f r o m  t h e  a r e a .  T h e  a b s e n c e  o f  P .  p u p a r u m  f r o m  s o m e  
s i t e s  i s  d i f f i c u l t  t o  e x p l a i n  a s  t r a n s e c t  w a l k  o b s e r v a t i o n s  s h o w e d  t h a t  t h e  P V  s i t e ,  
w h e r e  n o  P .  p u p a r u m  w e r e  r e c o v e r e d  i n  2 0 0 1 1 0 2 ,  h a d  h i g h  d e n s i t i e s  o f  P .  r a p a e  
a d u l t s  ( A p p e n d i x  2 )  a n d  t h u s  w e r e  a  p o t e n t i a l  s o u r c e  o f  P .  p u p a r u m .  P a r a s i t i s m  b y  
E .  i n t r i c a t o r i a  w a s  h i g h  i n  t h e  s e c o n d  y e a r  o f  t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  ( 3 0 % ) ,  a n d  i t s  k -
v a l u e  i n d i c a t e s  t h a t  i t  i s  a  m a j o r  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  t h e  p u p a l  s t a g e  o f  B .  g o n e r i l l a  
a l t h o u g h  n o t  a s  s i z e a b l e  a  m o r t a l i t y  a s  t h a t  f r o m  p u p a l  p r e d a t i o n .  
B o t h  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  a p p e a r  t o  b e  w e l l  s y n c h r o n i s e d  w i t h  t h e  B .  
g o n e r i l l a  g e n e r a t i o n s  a n d  a b l e  t o  p a r a s i t i z e  t h e  f i r s t  a n d  a l l  s u b s e q u e n t  B .  g o n e r i l l a  
g e n e r a t i o n s  p r o d u c e d  o v e r  s u m m e r .  F o r  E .  i n t r i c a t o r i a  t h i s  w a s  b e c a u s e  i t  
o v e r w i n t e r s  i n  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  e m e r g i n g  i n  D e c e m b e r  a t  t h e  t i m e  t h a t  l a r v a e  o f  
t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  a r e  p u p a t i n g .  T h e  p a r a s i t o i d  p u p a e  a p p e a r  t o  o v e r w i n t e r  i n  a  
q u i e s c e n t  s t a t e  r a t h e r  t h a n  t r u e  d i a p a u s e  s i n c e  t h e y  e m e r g e d  w i t h i n  t w o  w e e k s  o f  
b e i n g  p l a c e d  i n  a  f a v o u r a b l e  e n v i r o n m e n t .  I t  i s  u n l i k e l y  t h a t  P .  p u p a r u m  c a n  
o v e r w i n t e r  i n  B .  g o n e r i l l a  p u p a e ,  b u t  i t  e m e r g e s  f r o m  o v e r w i n t e r i n g  P .  r a p a e  p u p a e  
i n  l a t e  N o v e m b e r  s o  i s  a l s o  p r e s e n t  t o  a t t a c k  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a .  
B e c a u s e  t h e  g e n e r a t i o n  t i m e s  o f  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  a r e  a p p r o x i m a t e l y  
h a l f  t h a t  o f  B .  g o n e r i l l a  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e y  c o u l d  c o m p l e t e  a n  a d d i t i o n a l  
g e n e r a t i o n  f o r  e v e r y o n e  o f  B .  g o n e r i l l a ,  a l t h o u g h  t h e s e  g e n e r a t i o n  t i m e s  d o  n o t  t a k e  
i n t o  a c c o u n t  s e a r c h i n g  t i m e  f o r  m a t e s  a n d  h o s t s .  T h e r e  w a s  s o m e  e v i d e n c e  o f  a  
t e m p o r a l  r e f u g e  f o r  B .  g o n e r i l l a  f r o m  p a r a s i t i s m ;  b u t t e r f l i e s  w e r e  r e c o r d e d  e m e r g i n g  
i n  N o v e m b e r  b u t  t h e  e a r l i e s t  d a t e  t h a t  p a r a s i t o i d s  e m e r g e d  w a s  i n  D e c e m b e r .  
3 . 4 . 2  P u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  
T h e  p u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  s u g g e s t e d  h i g h e r  p a r a s i t i s m  r a t e s  t h a n  d i d  t h e  l i f e  t a b l e  
s t u d y  a l t h o u g h  t h e y  s h o w e d  t h e  s a m e  t r e n d s .  I n  p a r t i c u l a r ,  e s t i m a t e s  o f  p e r c e n t  
p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  i n  t h e  s u m m e r s  o f 2 0 0 0 1 0 1  a n d  2 0 0 1 / 0 2  o n  B a n k s  
P e n i n s u l a  w e r e  m u c h  h i g h e r  i n  t h e  p u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  ( 6 8 - 8 2 % )  t h a n  t h o s e  
e s t i m a t e d  f r o m  t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  ( 2 0 - 3 0 % ) .  T h e r e  a r e  s e v e r a l  p o s s i b l e  
e x p l a n a t i o n s  f o r  t h i s  d i f f e r e n c e .  O n e  e x p l a n a t i o n  i s  t h a t  p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  
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w a s  h i g h e r  i n  l a t e  s e a s o n  g e n e r a t i o n s  o f  B .  g o n e r i l l a  w h e n  t h e  s u r v e y  w a s  
c o n d u c t e d ,  w h e r e a s  t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  m e a s u r e s  p o o l e d  p a r a s i t i s m  r a t e s  o v e r  a l l  
g e n e r a t i o n s .  A n o t h e r  e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  h i g h e r  p a r a s i t i s m  e s t i m a t e  i n  t h e  p u p a l  
s u r v e y  i s  t h a t  m a n y  o f  t h e  p u p a e  w e r e  c o l l e c t e d  f r o m  U  f e r o x  b u s h e s  w i t h  v e r y  
v i s i b l e  ( t o  h u m a n  o b s e r v e r s ) ,  h i g h  d e n s i t i e s  o f  p u p a e  o n  t h e m  a n d  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  
p a r a s i t o i d s  a g g r e g a t e d  a t  t h e s e  h i g h - d e n s i t y  p o p u l a t i o n s .  A l s o ,  t h e  d i f f e r e n c e  i n  
e m e r g e n c e  t i m e s  b e t w e e n  p a r a s i t o i d s  a n d  a d u l t  B .  g o n e r i l l a  m a y  c a u s e  a n  
o v e r e s t i m a t e  i n  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  ( v a n  D r i e s c h e ,  1 9 8 3 ) .  E .  i n t r i c a t o r i a  a n d  P .  
p u p a r u m  t a k e  o n e  t o  t w o  w e e k s  l o n g e r  t o  d e v e l o p  c o m p a r e d  w i t h  t h e  t w o  w e e k s  a n  
u n p a r a s i t i s e d  h e a l t h y  B .  g o n e r i l l a  s p e n d s  i n  t h e  p u p a l  s t a g e ,  s o  a  s a m p l e  o f  p u p a e  
c o l l e c t e d  a f t e r  t h e  h e a l t h y  B .  g o n e r i l l a  h a v e  e m e r g e d  w i l l  t e n d  t o  o v e r e s t i m a t e  t h e  
p r o p o r t i o n  p a r a s i t i s e d .  T h e r e f o r e  t h e  h i g h  p a r a s i t i s m  r a t e s  f r o m  t h e  p u p a l  s u r v e y  
m u s t  b e  v i e w e d  w i t h  c a u t i o n  a s  t h e y  r e p r e s e n t  a n  i n s t a n t a n e o u s  m e a s u r e  o f  n o n -
t a r g e t  p a r a s i t i s m  r a t h e r  t h a n  t o t a l  p a r a s i t o i d  i m p a c t  o n  B .  g o n e r i l l a  o v e r  t h e  w h o l e  
s u m m e r .  T h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  m e a s u r e d  a l l  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  p u p a l  s t a g e  o n  s a m p l e  
U f e r o x  p l a n t s  t h r o u g h o u t  t h e  s u m m e r ,  s o  i s  a  b e t t e r  e s t i m a t e  o f  p u p a l  p a r a s i t i s m  
r a t e s .  
E s t i m a t e s  o f  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  v a r i e d  w i d e l y  b e t w e e n  t h e  t h r e e  y e a r s  
s u r v e y e d ,  h i g h l i g h t i n g  t h e  i m p o r t a n c e  o f l o n g e r - t e r m  s t u d i e s  f o r  a s s e s s i n g  p a r a s i t o i d  
i m p a c t s .  I f  t h e  o n l y  f i e l d  s e a s o n  m e a s u r e d  w a s  2 0 0 2  t h e n  i t  w o u l d  h a v e  b e e n  
c o n c l u d e d  t h a t  n o n - t a r g e t  u s e  o f  B .  g o n e r i l l a  b y  P .  p u p a r u m  w a s  m i n i m a l ,  w i t h  o n l y  
I  %  o f  p u p a e  b e i n g  p a r a s i t i z e d ,  b u t  t h e  h i g h  l e v e l  o f  p a r a s i t i s m  d e t e c t e d  i n  2 0 0 3  
( 2 7 % )  s h o w e d  t h a t  P .  p u p a r u m  m a y  b e  a  s i g n i f i c a n t  s o u r c e  o f  m o r t a l i t y  i n  s o m e  
y e a r s .  T h e  c a u s e s  o f  t h i s  v a r i a t i o n  i n  p a r a s i t i s m  r a t e s  a r e  u n k n o w n  b u t  m i g h t  b e  
l i n k e d  t o  v a r i a t i o n  i n  t h e  a b u n d a n c e  o f  i t s  ( c o m m o n )  t a r g e t  h o s t  P .  r a p a e .  A l s o ,  
M u g g e r i d g e  ( 1 9 4 3 )  n o t e d  t h a t  p a r a s i t i s m  r a t e s  o f  P .  r a p a e  b y  P .  p u p a r u m  w e r e  
h i g h e r  i n  d r y  c o m p a r e d  w i t h  d a m p  c o n d i t i o n s ,  s o  t h e  w a r m  d r y  s u m m e r s  o f  2 0 0 0 / 0  I  
a n d  2 0 0 2 / 0 3  m i g h t  a c c o u n t  f o r  h i g h e r  p a r a s i t i s m  r a t e s  i n  t h e s e  y e a r s .  A l t e r n a t i v e l y ,  
t h e  w i d e  v a r i a t i o n  i n  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  b e t w e e n  y e a r s  m a y  r e f l e c t  
s a m p l i n g  e r r o r ,  p a r t i c u l a r l y  a s  s a m p l e  s i z e s  w e r e  l o w e r  i n  d r o u g h t  y e a r s .  
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3 . 4 . 3  F e c u n d i t y  a n d  l o n g e v i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  a d u l t s  
L i f e t i m e  f e c u n d i t y  o f  c a p t i v e  B .  g o n e r i l l a  w a s  a p p r o x i m a t e l y  3 1 2  e g g s  p e r  f e m a l e  
o v e r  a n  a v e r a g e  l i f e s p a n  o f  5 4  d a y s .  H o w e v e r ,  o b s e r v a t i o n s  o f  f e m a l e s  i n  t h e  f i e l d  
s u g g e s t  a c t u a l  f e c u n d i t y  m a y  b e  m u c h  h i g h e r .  I t  i s  n o t  k n o w n  w h y  c a p t i v e  f e m a l e s  
s h o u l d  l a y  f e w e r  e g g s  p e r  d a y  t h a n  f r e e - l i v i n g  f e m a l e s .  T h e  h i g h e r  e g g  l o a d  o f  
c a p t i v e  c o m p a r e d  w i t h  w i l d - c a u g h t  f e m a l e s  s u g g e s t s  i t  w a s  n o t  t h e  p r o d u c t i o n  o f  
e g g s  t h a t  w a s  l i m i t i n g ,  s o  p e r h a p s  s o m e  e x t e r n a l  c u e  w a s  i n h i b i t i n g  o v i p o s i t i o n .  
M a y b e  f e m a l e s  a v o i d  o v i p o s i t i n g  i n  t h e  s a m e  a r e a  t w i c e ,  s o  t h e  s i z e  o f  t h e  p o t t e d  U .  
f e r o x  p l a n t s  p l a c e d  i n  t h e  c a g e s  w a s  l i m i t i n g  o v i p o s i t i o n .  I t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  e g g s  
w e r e  l a i d  e l s e w h e r e  i n  t h e  c a g e s  r a t h e r  t h a n  o n  t h e  h o s t  p l a n t  b u t  n o  e g g s  w e r e  f o u n d  
o n  t h e  m e s h  s i d e s  o r  m e t a l  t r a y  o f  t h e  c a g e  d u r i n g  o c c a s i o n a l  c h e c k s .  A l s o ,  t h e  
l i f e s p a n  m e a s u r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  m a y  h a v e  b e e n  a n  u n d e r - e s t i m a t e  o f  f i e l d  
l o n g e v i t y  b e c a u s e  c a p t i v e  b u t t e r f l i e s  t e n d e d  t o  w e a r  t h e i r  w i n g s  d o w n  r a p i d l y  w h e n  
k e p t  i n  m e s h  c a g e s .  O n  t h e  o t h e r  h a n d ,  a n  u n l i m i t e d  f o o d  s u p p l y  a n d  p r o t e c t i o n  
f r o m  w e a t h e r  a n d  p r e d a t o r s  i n  t h e  l a b o r a t o r y  p r o b a b l y  e n h a n c e d  l o n g e v i t y  r e l a t i v e  t o  
t h a t  e x p e r i e n c e d  i n  t h e  f i e l d .  
B .  g o n e r i l l a  a p p e a r s  t o  p r o d u c e  e g g s  c o n t i n u a l l y  t h r o u g h o u t  i t s  l i f e  b e c a u s e  t h e r e  
w a s  n o  s i g n i f i c a n t  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  e g g  l o a d  a n d  w i n g  w e a r  ( a s  a  
s u r r o g a t e  v a r i a b l e  f o r  a g e )  o f f i e l d - c a u g h t  b u t t e r f l i e s  a n d  n o  s i g n i f i c a n t  r e l a t i o n s h i p  
b e t w e e n  e g g  l o a d  a n d  a g e  a t  d e a t h  o f  c a p t i v e  b u t t e r f l i e s .  W i t h  a m p l e  m a t u r e  e g g s  
l e f t  i n  t h e i r  o v a r i e s  a t  d e a t h  a n d  a n  e g g - l a y i n g  r a t e  t h a t  w a s  f a i r l y  c o n s t a n t  w i t h  a g e  i t  
a p p e a r s  t h a t  l o n g e v i t y  r a t h e r  t h a n  p o t e n t i a l  e g g  p r o d u c t i o n  l i m i t s  r e a l i s e d  f e c u n d i t y .  
I n  a d d i t i o n ,  d a i l y  e g g - l a y i n g  r a t e  v a r i e d  w i t h  t h e  m a x i m u m  d a i l y  t e m p e r a t u r e  a n d  
a p p e a r e d  t o  b e  h i g h e r  o n  s u n n y  d a y s ,  s o  w e a t h e r  c o n d i t i o n s  m a y  a l s o  l i m i t  r e a l i s e d  
f e c u n d i t y  a s  h a s  b e e n  f o u n d  i n  o t h e r  t e m p e r a t e  b u t t e r f l y  s p e c i e s  s u c h  a s  C o l i a s  
a l e x a n d r a  E d w a r d s  ( H a y e s ,  1 9 8 1 )  a n d  L e p t i d e a  s i n a p i s  ( L . )  ( W a r r e n  e t  a l . ,  1 9 8 6 ) .  
3 . 4 . 4  N o n - t a r g e t  e f f e c t s  
I t  i s  u n l i k e l y  t h a t  P .  p u p a r u m  w o u l d  b e  r e l e a s e d  a s  a  b i o c o n t r o l  a g e n t  i n  N e w  
Z e a l a n d  u n d e r  c u r r e n t  r e g u l a t i o n s  b e c a u s e  o f  i t s  k n o w n  b r o a d  h o s t  r a n g e .  A t  t h e  
t i m e  o f  i t s  i n t r o d u c t i o n  i n  1 9 3 2  i t  w a s  k n o w n  t h a t  i t  a t t a c k e d  n y m p h a l i d  b u t t e r f l i e s  i n  
t h e  V a n e s s a  g e n u s ,  i n  w h i c h B .  g o n e r i l l a  w a s  t h e n  c l a s s i f i e d ,  s o  n o n - t a r g e t  
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p a r a s i t i s m  o f  N e w  Z e a l a n d  a d m i r a l  b u t t e r f l i e s  c o u l d  h a v e  b e e n  p r e d i c t e d .  T h i s  s t u d y  
h a s  c o n f i r m e d  t h a t  P .  p u p a r u m  h a s  e n h a n c e d  m o r t a l i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  b u t  l i f e  t a b l e  
a n a l y s i s  h a s  s h o w n  t h a t  t h i s  m o r t a l i t y  c o n t r i b u t e s  l i t t l e  t o  o v e r a l l  p r e - i m a g i n a l  
m o r t a l i t y .  
R e t r o s p e c t i v e  a n a l y s e s  o n  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  a r e  f e w  ( L y n c h  e t  a i . ,  2 0 0 1 ;  L o u d a  e t  
a i . ,  2 0 0 3 b )  a n d  t h e  a n a l y s i s  p r e s e n t e d  h e r e  r e p r e s e n t s  o n e  o f  o n l y  a  f e w  i n  t h e  
l i t e r a t u r e  w h i c h  q u a n t i f y  t h e  a d d i t i o n a l  m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  a n  i n t r o d u c e d  b i o c o n t r o l  
a g e n t  w i t h  r e s p e c t  t o  a l r e a d y  e x i s t i n g  m o r t a l i t y .  D u a n  e t  a i .  ( 1 9 9 8 )  u s e d  t h e  
r e c r u i t m e n t  m e t h o d  t o  q u a n t i f y  m o r t a l i t y  b y  t h e  i n t r o d u c e d  l a r v a l  f r u i t  f l y  p a r a s i t o i d  
D i a c h a s m i m o r p h a  t r y o n i  ( C a m e r o n )  o n  t h e  l a n t a n a  g a l l  f l y  E u t r e t a  x a n t h o c h a e t a  
A l d r i c h .  T h e y  f o u n d  t h a t  m o r t a l i t y  f r o m  D .  t r y o n i  p a r a s i t i s m  v a r i e d  s i g n i f i c a n t l y  
w i t h  e c o l o g i c a l  h a b i t a t  b u t  w a s  s m a l l  r e l a t i v e  t o  o t h e r  l o s s e s .  S i m i l a r l y ,  a  l i f e  t a b l e  
a n a l y s i s  o f  m o r t a l i t y  f a c t o r s  a c t i n g  o n  t h e  k o a  b u g  C o i e o t i c h u s  b i a c k b u r n i a e  W h i t e  
f o u n d  t h a t  m o r t a l i t y  b y  i n t r o d u c e d  b i o c o n t r o l  a g e n t s  w a s  m i n i m a l  c o m p a r e d  w i t h  
o t h e r  m o r t a l i t y  f a c t o r s ,  p a r t i C U l a r l y  p r e d a t i o n  ( J o h n s o n  c i t e d  i n  L o u d a  e t  a i . ,  2 0 0 3 b ) .  
T h e  l e v e l  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  o f  B .  g o n e r i l l a  i d e n t i f i e d  i n  t h i s  s t u d y  « 4 0 % )  
w o u l d  r e c e i v e  a  s e v e r i t y  r a t i n g  o f 2  b a s e d  o n  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  s e v e r i t y  i n d e x  o f  
L y n c h  e t  a i .  ( 2 0 0 1 ) .  T h i s  r a t i n g  r e p r e s e n t s  o n l y  m i n o r  u t i l i z a t i o n  o f  a  n o n - t a r g e t  
h o s t  a n d  n o  p o p u l a t i o n  e f f e c t s  ( t h e  i n d e x  r a n g e s  f r o m  0  t o  9  w i t h  9  b e i n g  l a r g e - s c a l e  
e x t i n c t i o n ) .  H o w e v e r ,  b y  t h e  a u t h o r s '  o w n  a d m i s s i o n ,  t h i s  i n d e x  i s  a  s o m e w h a t  
a r b i t r a r y  m e t h o d  t o  c o m p a r e  d a t a  c o l l e c t e d  f r o m  a  l a r g e  l i t e r a t u r e  r e v i e w .  I n  r e a l i t y  
t h e  l i n k  b e t w e e n  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  a n d  p o p u l a t i o n  s u p p r e s s i o n  d e p e n d s  o n  t h e  
h o s t ' s  r a t e  o f  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e  a n d  t h e  t i m i n g  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  
f a c t o r s  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  c o n t r o l  a g e n t - i n d u c e d  m o r t a l i t y  ( M a y  e t  a i . ,  1 9 8 1 ) ,  a n  i s s u e  
w h i c h  i s  e x p l o r e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  c h a p t e r s .  
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C h a p t e r  4 .  
R e g u l a t i o n  o f  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  
4 . 1  I n t r o d u c t i o n  
T h e  i m p o r t a n c e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  f a c t o r s  i n  t h e  r e g u l a t i o n  o f  p o p u l a t i o n  
a b u n d a n c e  h a s  b e e n  m u c h  d e b a t e d  o v e r  t h e  l a s t  c e n t u r y  ( A n d r e w a r t h a  &  B i r c h ,  
1 9 5 4 ;  N i c h o l s o n  &  B a i l e y ,  1 9 3 5 ;  N i c h o l s o n ,  1 9 5 4 ) .  H o w e v e r ,  m o s t  o f t h i s  d e b a t e  
a p p e a r s  t o  h a v e  b e e n  o v e r  s e m a n t i c s ,  a n d  t h e r e  i s  n o w  a  g e n e r a l  c o n s e n s u s  t h a t  
d e n s i t y - d e p e n d e n t  p r o c e s s e s  a r e  a  n e c e s s a r y  ( b u t  n o t  s u f f i c i e n t )  r e q u i r e m e n t  f o r  
p o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n  ( T u r c h i n ,  1 9 9 5 ) .  T o  s u m m a r i z e ,  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i s  t h e  
d e p e n d e n c e  o f  p e r  c a p i t a  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  o n  p r e s e n t  a n d / o r  p a s t  p o p u l a t i o n  
d e n s i t i e s  ( M u r d o c h  &  W a l d e ,  1 9 8 9 ) .  A  n e g a t i v e  e f f e c t  o f  d e n s i t y  o n  p o p u l a t i o n  
g r o w t h  r a t e  i s  c a l l e d  d i r e c t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a n d  t h i s  g e n e r a t e s  a  r e t u r n  t e n d e n c y  
i n  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e  s o  t h a t  b e l o w  a  c e r t a i n  d e n s i t y ,  p o p u l a t i o n s  w i l l  g r o w  a n d  
a b o v e  t h i s  d e n s i t y  t h e y  w i l l  d e c l i n e ,  w h e r e  t h e  e q u i l i b r i u m  d e n s i t y  i s  t h a t  a t  w h i c h  
a v e r a g e  p o p u l a t i o n  g r o w t h  i s  z e r o .  F o r  a  d i r e c t  d e n s i t y - d e p e n d e n t  f a c t o r  t o  r e g u l a t e  
a  p o p u l a t i o n  i t  m u s t  b e  o f  s u f f i c i e n t  s t r e n g t h  t o  o v e r c o m e  a n y  d e n s i t y  i n d e p e n d e n t  o r  
i n v e r s e l y  d e n s i t y - d e p e n d e n t  f a c t o r s ,  a n d  m u s t  a c t  r e l a t i v e l y  q u i c k l y  s i n c e  a  l o n g  l a g -
t i m e  m a y  l e a d  t o  d i v e r g i n g  o s c i l l a t i o n s .  A  r e g u l a t e d  p o p u l a t i o n  i s  c h a r a c t e r i s e d  b y  a  
l o n g - t e r m  s t a t i o n a r y  p r o b a b i l i t y  d i s t r i b u t i o n  o f  p o p u l a t i o n  d e n s i t i e s  ( T u r c h i n ,  1 9 9 5 ) .  
T h e r e  h a s  b e e n  a  l o n g  h i s t o r y  o f  r e s e a r c h  i n t o  r e g u l a t i o n  m e c h a n i s m s  o f  L e p i d o p t e r a  
p o p u l a t i o n s ,  m a i n l y  b e c a u s e  o f  t h e i r  p o t e n t i a l  t o  b e  f o r e s t r y  o r  a g r i c u l t u r a l  p e s t s  
( e . g . ,  w i n t e r  m o t h  O p e r o p h t e r a  b r u m a t a  ( L . )  ( V a d e y  &  G r a d w e l l ,  1 9 6 8 ) ,  s p r u c e  
b u d w o r m  C h o r i s t o n e u r a f u m i f e r a n a  C l e m e n s  ( M o r r i s ,  1 9 6 3 ) ,  g y p s y m o t h L .  d i s p a r  
( E l l i o t t  &  L i e b h o l d ,  1 9 9 0 » ,  b u t  a l s o  w i t h  a  v i e w  t o  c o n s e r v i n g  r a r e  s p e c i e s  s u c h  a s  
t h e  h e a t h  f r i t i l l a r y  M e l l i c t a  a t h a l i a  R o t t .  ( W a r r e n ,  1 9 8 7 ) ,  t h e  W e s t  V i r g i n i a  w h i t e  
b u t t e r f l y  P i e r i s  v i r g i n i e n s i s  E d w a r d s  ( C a p p u c c i n o  &  K a r e i v a ,  1 9 8 5 ) ,  a n d  t h e  w o o d  
w h i t e  b u t t e r f l y  L e p t i d e a  s i n a p i s  L .  ( W a r r e n  e t  a i . ,  1 9 8 6 ) .  D e m p s t e r  ( 1 9 8 3 )  r e v i e w e d  
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t w e n t y  f o u r  c a s e  s t u d i e s  o f  L e p i d o p t e r a  p o p u l a t i o n s  a n d  f o u n d  e v i d e n c e  f o r  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  s i x t e e n  o f t h e s e  s t u d i e s .  I n  m o s t  o f t h e s e  ( t h i r t e e n  o u t  o f  s i x t e e n ) ,  t h e  
d e n s i t y  d e p e n d e n c e  w a s  d u e  t o  i n t r a s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  r e s o u r c e s ;  i n  t h e  o t h e r  
t h r e e  i t  w a s  d u e  t o  n a t u r a l  e n e m y  m o r t a l i t y .  H e  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  t h e o r y  o f  d e n s i t y -
d e p e n d e n t  r e g u l a t i o n  a b o u t  a n  e q u i l i b r i u m  w a s  n o t  s u p p o r t e d  b y  t h i s  d a t a  a n d  
i n s t e a d  a r g u e d  t h a t  p o p u l a t i o n  g r o w t h  i s  r e t a r d e d  b y  i n t r a s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  
r e s o u r c e s  o n l y  a t  v e r y  h i g h  d e n s i t i e s  w h e n  a  " c e i l i n g "  o r  u p p e r  l i m i t  i s  e x c e e d e d ,  
w i t h  t h i s  l i m i t  b e i n g  d e t e r m i n e d  b y  t h e  c a r r y i n g  c a p a c i t y  o f t h e  h a b i t a t .  H e  r e a s o n e d  
t h a t  a t  i n t e r m e d i a t e  d e n s i t i e s  t h e r e  w i l l  b e  n o  c o m p e t i t i o n  a n d  t h e r e f o r e  n o  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  o c c u r r i n g ,  a l t h o u g h  t h e r e  w i l l  b e  a  l o w e r  l i m i t  o r  " f l o o r "  b e l o w  w h i c h  
t h e  p o p u l a t i o n  w i l l  g o  e x t i n c t  ( D e m p s t e r ,  1 9 8 3 ) .  V e r y  s i m i l a r  c o n c l u s i o n s  w e r e  
d r a w n  b y  S t i l i n g  ( 1 9 8 8 )  i n  h i s  m e t a - a n a l y s i s  o f  6 3  s t u d i e s  o f  i n s e c t  p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s .  H e  f o u n d  a  d e n s i t y - d e p e n d e n t  r e l a t i o n s h i p  i n  5 3 %  o f  t h e  s t u d i e s ,  m o s t l y  
c a u s e d  b y  i n t r a s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  r e s o u r c e s ,  a n d  c o n c l u d e d  t h a t  p o p u l a t i o n s  
w e r e  m o r e  l i k e l y  t o  o s c i l l a t e  b e t w e e n  w i d e l y  s e p a r a t e d  " f l o o r  a n d  c e i l i n g  l i m i t s "  
t h a n  b e  t i g h t l y  r e g u l a t e d  a b o u t  a n  e q u i l i b r i u m .  H o w e v e r  a s  p o i n t e d  o u t  b y  T u r c h i n  
( 1 9 9 5 ) ,  t h e  l i m i t a t i o n  b y  " f l o o r s  a n d  c e i l i n g s "  h y p o t h e s i s  e s p o u s e d  b y  M i l n e  ( 1 9 5 7 ) ,  
D e m p s t e r  ( 1 9 8 3 ) ,  a n d  S t i l i n g  ( 1 9 8 8 )  i s  r e a l l y  j u s t  a  s p e c i a l  c a s e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  
r e g u l a t i o n  w h e r e  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  a n d  d e n s i t y  i s  n o n -
l i n e a r  r a t h e r  t h a n  l i n e a r .  
R e c e n t  t i m e - s e r i e s  a n a l y s e s  o f  v e r y  l a r g e  m o t h  a n d  a p h i d  p o p u l a t i o n  d a t a  s e t s  f o u n d  
e v i d e n c e  f o r  d e n s i t y - d e p e n d e n t  r e g u l a t i o n  i n  2 9 - 5 6 %  ( d e p e n d i n g  o n  t h e  s t a t i s t i c a l  
t e s t  u s e d )  o f  t h e  m o t h  t i m e - s e r i e s  ( W o i w o d  &  H a n s k i ,  1 9 9 2 ) .  T h e  i n c i d e n c e  o f  
d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n c r e a s e d  t o  6 7 - 8 8 %  w h e n  o n l y  l o n g  t i m e - s e r i e s  ( > 2 0  y e a r s )  
w e r e  u s e d ,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  f a i l u r e  t o  d e t e c t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  e a r l i e r  s t u d i e s  
w a s  d u e  t o  i n a d e q u a t e  s a m p l e  s i z e s  i . e . ,  t h e  t i m e - s e r i e s  w e r e  t o o  s h o r t  i n  l e n g t h .  A  
s i m i l a r  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  f r e q u e n c y  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a n d  t h e  
l e n g t h  o f  t i m e - s e r i e s  h a s  b e e n  f o u n d  i n  o t h e r  s t u d i e s  ( H a s s e l l  e t  a l . ,  1 9 8 9 ;  H o l y o a k ,  
1 9 9 3 ;  W o l d a  &  D e n n i s ,  1 9 9 3 ) .  U n f o r t u n a t e l y  t i m e - s e r i e s  a n a l y s i s  d o e s  n o t  r e v e a l  
t h e  c a u s e  o f  a n y  n e g a t i v e  f e e d b a c k  m e c h a n i s m s  s o  t h e  q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  b o t t o m -
u p  ( r e s o u r c e )  o r  t o p - d o w n  ( n a t u r a l  e n e m y )  r e g u l a t i o n  i s  m o r e  p r e v a l e n t  r e m a i n s  
u n r e s o l v e d  ( H a i r s t o n  e t  a l . ,  1 9 6 0 ;  M u r d o c h ,  1 9 6 6 ;  R o o t ,  1 9 7 3 ;  H u n t e r  &  P r i c e ,  
1 9 9 2 ) .  
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T h e  a i m  o f  t h i s  c h a p t e r  w a s  t o  d e t e c t  a n y  d e n s i t y - d e p e n d e n t  p r o c e s s e s  o c c u r r i n g  i n  
r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  p o p u l a t i o n s ,  n o t  s o  m u c h  t o  c o n t r i b u t e  t o  e c o l o g i c a l  t h e o r y ,  b u t  
f o r  p r a g m a t i c  r e a s o n s :  t h e  i n t e n t i o n  w a s  t o  c o n s t r u c t  a  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  
p o p U l a t i o n s  o n  B a n k s  P e n i n s u l a  a n d  t h e  i n c l u s i o n  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i s  e s s e n t i a l  
i n  a n y  d e t e r m i n i s t i c ,  n o n - s p a t i a l  p o p u l a t i o n  m o d e l ,  o t h e r w i s e  t h e  m o d e l l e d  
p o p u l a t i o n  w o u l d  q u i c k l y  g o  e x t i n c t  o r  i n c r e a s e  t o  i n f i n i t y .  I t  w a s  a l s o  i m p o r t a n t  t o  
d e t e r m i n e  t h e  t i m i n g  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  r e l a t i o n  t o  p u p a l  p a r a s i t i s m  b y  P .  
p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  b e c a u s e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o m p e n s a t i o n  a f t e r  
p a r a s i t i s m  w o u l d  l e s s e n  t h e  i m p a c t  o f  p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y .  T h e  s h o r t  t i m e  f r a m e  o f  
t h i s  s t u d y  ( 2 - 3  y e a r s )  p r e c l u d e d  t h e  u s e  o f t i m e - s e r i e s  a n a l y s i s  t o  d e t e c t  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e ,  s o  a  v a r i e t y  o f  o t h e r  m e t h o d s  w e r e  u s e d .  T h e  t h r e e  a p p r o a c h e s  u s e d  
w e r e  ( s e n s u  S i l b y  &  H o n e ,  2 0 0 2 ) :  ( a )  a  d e m o g r a p h i c  a n d  d e n s i t y  a p p r o a c h ,  b y  
p l o t t i n g  k - v a l u e s  o f  d i f f e r e n t  m o r t a l i t y  a g e n t s  a g a i n s t  t h e  d e n s i t y  o f t h e  s t a g e  t h e y  a c t  
o n ;  ( b )  a  m e c h a n i s t i c  a p p r o a c h ,  b y  m a n i p u l a t i n g  d e n s i t i e s  o f  r e d  a d m i r a l  l a r v a e  o r  
p u p a e  a n d  r e c o r d i n g  t h e  p r o p o r t i o n  d i s p e r s i n g  o r  d y i n g ;  a n d  ( c )  a  d e n s i t y  a p p r o a c h ,  
b y  d e t e r m i n i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  a n d  p o p u l a t i o n  
d e n s i t y .  
T h e  a i m s  o f  t h i s  p a r t  o f t h e  s t u d y  w e r e :  
1 .  T o  t e s t  f o r  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  f a c t o r s  a n d  B .  
g o n e r i l l a  d e n s i t y .  
2 .  T o  i n v e s t i g a t e  t h e  r e s p o n s e  o f  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  t o  B .  g o n e r i l l a  
p u p a l  d e n s i t y  i n  t h e  f i e l d  u s i n g  s e n t i n e l  p u p a e .  
3 .  T o  d e t e r m i n e  i f  l a r v a l  d e n s i t y  o r  l a r v a l  i n s t a r  a f f e c t s  r a t e s  o f  l a r v a l  d i s p e r s a l  
o f f  t h e  h o s t  p l a n t .  
4 .  T o  d e t e r m i n e  i f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s  a r e  d e n s i t y - d e p e n d e n t .  
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4 . 2  M e t h o d s  
4 . 2 . 1  D e n s i t y  r e l a t i o n s h i p s  o f  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  f a c t o r s  
T h e  m o n i t o r i n g  w o r k  p r e s e n t e d  i n  C h a p t e r  2  s h o w e d  t h a t  t h e r e  w e r e  t w o  m a i n  
g e n e r a t i o n  p e a k s  e a c h  s u m m e r  i n  B a n k s  P e n i n s u l a .  S t r i c t l y  s p e a k i n g ,  k - v a l u e s  
s h o u l d  b e  c a l c u l a t e d  o n l y  f o r  u n i v o l t i n e  i n s e c t s  w i t h  n o n - o v e r l a p p i n g  g e n e r a t i o n s ,  
w i t h  a  s e p a r a t e  l i f e  t a b l e  c o n s t r u c t e d  f o r  e a c h  g e n e r a t i o n  ( S o u t h w o o d ,  1 9 7 8 ) .  A n  
a t t e m p t  w a s  m a d e  t o  c o n s t r u c t  a  l i f e  t a b l e  f o r  e a c h  o f  t h e  t w o  B .  g o n e r i l l a  
g e n e r a t i o n s  p e r  s i t e  a n d  p e r  y e a r  f r o m  t h e  l i f e  t a b l e  d a t a  p r e s e n t e d  i n  C h a p t e r  2 .  
H o w e v e r  m a n y  o f  t h e s e  l i f e  t a b l e s  c o u l d  n o t  b e  c o m p l e t e d  d u e  t o  " e x t i n c t i o n s "  i n  t h e  
o l d e r  s t a g e s  i . e . ,  a l l  o f  t h e  f i f t h  i n s t a r  l a r v a e  o r  p u p a e  d i s a p p e a r e d  f r o m  t h e  s a m p l e  
b u s h e s .  T h i s  a p p a r e n t  1 0 0 %  m o r t a l i t y  w a s  m a i n l y  a n  a r t e f a c t  o f t h e  l o w  n u m b e r s  o f  
i n d i v i d u a l s  i n v o l v e d  w h e n  s p l i t t i n g  t h e  l i f e  t a b l e s  t o  t h i s  l e v e l  o f  r e s o l u t i o n ,  e x c e p t  a t  
t h e  B B  s i t e ,  w h e r e  t h e r e  w e r e  n o  f i f t h  i n s t a r  l a r v a e  o r  p u p a e  p r e s e n t  o n  t h e  s a m p l e  
b u s h e s .  P o o l i n g  a c r o s s  b o t h  g e n e r a t i o n s  s o l v e d  t h i s  p r o b l e m  b u t  t h e r e  w a s  c o n c e r n  
t h a t  t h e  p o o l i n g  m i g h t  o b s c u r e  i m p o r t a n t  b e t w e e n - g e n e r a t i o n  d y n a m i c s .  i l l  
p a r t i c u l a r ,  p u p a l  p r e d a t i o n  r a t e s  a p p e a r e d  t o  b e  m u c h  h i g h e r  i n  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  
i n  t h e  s u m m e r  o f 2 0 0 l / 0 2 .  T o  i n v e s t i g a t e  t h i s ,  t h e  k - v a l u e s  f r o m  t h e  s i n g l e  s i t e ,  
s i n g l e  g e n e r a t i o n  l i f e  t a b l e s ,  t h a t  d i d  h a v e  s u f f i c i e n t  n u m b e r s  o f  i n d i v i d u a l s  t o  b e  
c o m p l e t e d ,  w e r e  c o m p a r e d  w i t h  t h e  k - v a l u e s  f r o m  t h e  s i n g l e  s i t e ,  p o o l e d  g e n e r a t i o n s  
l i f e  t a b l e s  t o  s e e  i f  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  f a c t o r s  w a s  d i f f e r e n t  i f  t h e  
g e n e r a t i o n s  w e r e  s e p a r a t e d  o u t .  P o t e n t i a l  d e n s i t y - d e p e n d e n t  f a c t o r s  w e r e  i d e n t i f i e d  
b y  r e g r e s s i n g  k - v a l u e s  o n  t h e  l o g  d e n s i t y  o f  t h e  s t a g e  t h e y  a c t e d  o n ;  d e n s i t y -
d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  f a c t o r s  a r e  t h o s e  w h i c h  h a v e  a  s i g n i f i c a n t  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  
w i t h  d e n s i t y  ( S o u t h w o o d ,  1 9 7 8 ) .  T h e  d e n s i t y  o f  t h e  s t a g e  a  m o r t a l i t y  f a c t o r  a c t s  o n  
w a s  e s t i m a t e d  b y  a v e r a g i n g  t h e  d e n s i t y  o f t h a t  s t a g e  o v e r  t h e  g e n e r a t i o n  p e r i o d  o f  
i n t e r e s t ,  i . e . ,  f o r  t h e  p o o l e d  g e n e r a t i o n  a n a l y s e s  t h i s  w a s  t h e  m e a n  d e n s i t y  o v e r  
w e e k s  1 - 2 0  o f  m o n i t o r i n g  a n d  f o r  t h e  s i n g l e  g e n e r a t i o n  a n a l y s e s  t h e y  w e r e  t h e  m e a n  
d e n s i t i e s  o v e r  w e e k s  1 - 1 0  a n d  1 1 - 2 0  f o r  t h e  f i r s t  a n d  s e c o n d  g e n e r a t i o n s  
r e s p e c t i v e l y .  
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4 . 2 . 2  P u p a l  p a r a s i t o i d  r e s p o n s e  t o  h o s t  d e n s i t y  
A n  e x p e r i m e n t  w a s  d e s i g n e d  t o  t e s t  i f  p a r a s i t o i d  a t t a c k  o n  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  w a s  
d e n s i t y - d e p e n d e n t .  B .  g o n e r i l l a  l a r v a e  w e r e  r e a r e d  o n  a  n a t u r a l  d i e t  ( u .  f e r o x  l e a v e s )  
i n  a  c o n t r o l l e d - e n v i r o n m e n t  r o o m  u n t i l  p u p a t i o n  ( a t  1 8 ° C  w i t h  a  5 ° C  r a n g e ,  5 5 %  R H  
w i t h  a  2 0 %  r a n g e  a n d  a t  a  c o n s t a n t  p h o t o p e r i o d  o f L D  1 6 : 8  h r ) .  O n l y  i n d i v i d u a l s  
t h a t  h a d  p u p a t e d  w i t h i n  t w o  d a y s  o f  t h e  s t a r t  o f  e a c h  t r i a l  w e r e  u s e d  b e c a u s e  i t  i s  
t h o u g h t  t h a t  E .  i n t r i c a t o r i a  a v o i d s  o v i p o s i t i n g  i n  o l d e r  p u p a e  ( G i b b s ,  1 9 8 0 ) .  T h e  
h i g h e s t  d e n s i t y  o f  p u p a e  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d  w a s  1 2  p e r  5 0  s h o o t  t i p s  ( a t  O B  o n  
1 2 / 2 / 0 2 ) ,  s o  a  m a x i m u m  e x p e r i m e n t a l  d e n s i t y  o f  1 5  p u p a e  p e r  5 0  s h o o t  t i p s  w a s  
c h o s e n  t o  b e  s l i g h t l y  h i g h e r  t h a n  t h i s  t o  i n v o k e  a  c l e a r  r e s p o n s e  t o  d e n s i t y  b u t  n o t  s o  
h i g h  a s  t o  b e  u n n a t u r a l .  P u p a e  w e r e  s e t  o u t  i n  t h e  f i e l d  a t  t h r e e  d i f f e r e n t  d e n s i t i e s :  1 ,  
5  a n d  1 5  p u p a e  p e r  5 0  U .  f e r o x  s h o o t  t i p s .  T h e  t h r e e  U .  f e r o x  p l a n t s  u s e d  f o r  e a c h  
r e p l i c a t e  w e r e  s e l e c t e d  t o  b e  s i m i l a r  i n  o v e r a l l  p l a n t  s i z e ,  s h o o t  t i p  d e n s i t y ,  l e a f  s i z e ,  
a m o u n t  o f  s h a d i n g  a n d  a s p e c t .  T h e  p l a n t s  w e r e  5 0 - 1 0 0  m  a p a r t  a n d  w e r e  
s t a n d a r d i s e d  b y  p r u n i n g  u n t i l  t h e y  c o n s i s t e d  o f  5 0  s h o o t  t i p s .  T h e  p u p a e  w e r e  
r a n d o m l y  a s s i g n e d  t o  a  s h o o t  t i p  a n d  a t t a c h e d  b y  g l u i n g  t h e  c r e m a s t e r  t o  t h e  l e a f  
m i d r i b  a n d  e n c l o s e d  i n  a  ' t e n t '  w h i c h  w a s  f o r m e d  f o r  t h e  p u p a  b y  r o l l i n g  a n d  
s t a p l i n g  t h e  l e a f  t i p  b a c k  t o  i t s  b a s e .  P u p a e  w e r e  p l a c e d  o u t  i n  t h e  f i e l d  o n  5 ,  1 2 ,  1 9  
a n d  2 6  M a r c h  2 0 0 2 .  T h e y  w e r e  r e c o v e r e d  a f t e r  o n e  w e e k ,  t h e n  h o u s e d  i n  i n d i v i d u a l  
c o n t a i n e r s  i n  a  c o n t r o l l e d - e n v i r o n m e n t  r o o m  u n t i l  e m e r g e n c e .  D i f f e r e n t  U .  f e r o x  
p l a n t s  w e r e  u s e d  f o r  e a c h  r e p l i c a t e .  T h e  f o u r  r e p l i c a t e s  w e r e  d o n e  i n  t i m e  r a t h e r  t h a n  
s p a c e  d u e  t o  d i f f i c u l t i e s  g e t t i n g  s u f f i c i e n t  n u m b e r s  o f  l a r v a e  t o  p u p a t e  o n  t h e  s a m e  
d a y .  N o  f u r t h e r  r e p l i c a t e s  c o u l d  b e  d o n e  d u e  t o  d i s e a s e  l i q u i d a t i n g  t h e  l a b o r a t o r y  
c u l t u r e s  o f  B .  g o n e r i l l a .  T h e  d a t a  w e r e  a n a l y s e d  u s i n g  a  l o g - l i n e a r  m o d e l  w h e r e  t h e  
r e s p o n s e  v a r i a t e  w a s  t h e  c o u n t  o f  e a c h  s p e c i e s  e m e r g i n g  i n  e a c h  t r e a t m e n t  
c o m b i n a t i o n  a n d  t h e  e x p l a n a t o r y  v a r i a b l e s  i n  t h e  G L M  m o d e l  w e r e  t h e  t h r e e  
c a t e g o r i c a l  v a r i a b l e s  ( d e n s i t y ,  r e p l i c a t e  a n d  s p e c i e s  e m e r g e d ) ,  t h e  i n t e r a c t i o n  
b e t w e e n  s p e c i e s  e m e r g e d  a n d  d e n s i t y ,  a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  d e n s i t y  a n d  
r e p l i c a t e  ( = n u m b e r  p u p a e  s e t  o u t ) .  
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4.2.3 Larval dispersal at different instars and densities 
The life table study presented in Chapter 3 showed large numbers of larvae 
disappearing from the sample plants which was assumed to be a consequence of 
predation and dispersal. Dispersal away from the original host plant was 
hypothesised to be affected by two factors. (I) Age of the larvae, because later instar 
larvae consume more food and thus have to move more frequently to find sufficient 
food, and because pre-pupae larvae may move off the host plant to pupate. (2) 
Density oflarvae on the host plant, because this will affect the amount of suitable 
food available i.e., intraspecific competition for resources may result in movement 
away from depleted plants. Therefore, the two treatments selected for this 
experiment were larval age and larval density. Because observations in the field 
showed that first and second instar larvae tend to remain on the same shoot they 
hatched on, three levels oflarval age were used: third, fourth and fifth instar. Two 
levels oflarval density were used: six larvae per 20 shoot tips, this being the highest 
combined density of third, fourth and fifth instar larvae observed in the field, and one 
larva per 20 shoot tips, being the minimum possible. There were three replicates for 
each third instar x density combination and four replicates for each fourth- and fifth 
instar x density combination. The experiment was conducted in controlled-
enviromnent rooms to remove the confounding effects of predators and weather 
(light, temperature, wind, rain) on larval movement. Urtica ferox plants were raised 
in standard potting mix in 15L plastic pots in a shade house. They were watered 
approximately twice a week and kept free of herbivores (thus limiting any wound-
induced defences) by sporadic spraying of insecticides, mainly pyrethrum-based, up 
to three weeks before the start of the experiment. The plants used in the experiment 
were all 60 - 70cm high and had approximately 20 shoot tips; larger plants could not 
be used due to space limitations in the controlled-enviromnent rooms. They were 
standardised to 20 shoot tips each by pruning superfluous branches. 
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Mesh bag to temporarily 
. --contain larva 
_u. ferox plant 
with 20 shoot tips 
30 cm diameter 
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'--___ '--_____ --'--__ ~- 5 cm deep moat of water 
Figure 4.1 Diagram of experimental apparatus used to investigate the effect of 
larval instar and density on dispersal away from host plant. 
For the experiments, the potted plants were shifted to controlled-environment rooms 
(18°C with a 5°C range, 55% RH with a 20% range and at a constant photoperiod 
ofLD 16:8 hr) and placed in large plastic tubs in approximately 5 cm deep water 
(Fig. 4.1). Preliminary trials had shown that this "moat" was able to trap larvae 
moving offthe plant. Larvae were placed on randomly selected shoot tips and 
enclosed in lOx 15 cm mesh bags for I hr prior to the start of the experiment to 
allow them time to recover from handling. The bags were then carefully removed 
and the larvae were left for 24 hr, after which time the number that had moved off 
the plant was noted. Larvae and plants were not reused for any further trials. A 
logistic regression model was used to compare the proportion moving at each density 
and instar, where replicate, instar, density, and instar x density were the explanatory 
variables in the full GLM model. 
4.2.4 Population growth rate vs density 
The population-level impact of any density-dependent factors will be manifested in 
the population growth rate which encompasses the vital rates acting on all stages of 
an organism'S life cycle. Direct density dependence is a decrease in the per capita 
population growth rate with increasing population density. A regression test based 
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on the Ricker (1954) equation was used to test for density dependence, whereby the 
rate of natural increase (r) was regressed on population density to see if there was a 
significant negative relationship (Woiwod & Hanski, 1992). Population growth rates 
between generations and years was detennined using the temperature-corrected 
estimates of adult abundance obtained over three summers from the transect walks 
described in Chapter 2. The two summer peaks in abundance at each site were used 
as the estimates of popUlation abundance in generations one and two and, for most of 
the sites, these were the January and March counts. The mean abundance of adults 
in October was used as an estimate ofthe overwintered generation, however, as 
discussed in Chapter 2, these are thought to be an overestimate of true abundance. 
Therefore the results of analyses including October abundance must be treated with 
some caution due to the probable large measurement errors. The abundance of 
adults averaged over the whole summer (November to April) was also estimated to 
quantify changes in mean abundance from year to year. The relationship between 
abundance from one generation or year to the next was identified by regressing Nt+ 1 
on Nt. The relationship between population growth rate between generations or 
years and population density was estimated by calculating r = In(Nt+lINt) and 
regressing r on Nt. Because years one and three ofthis study (summers of 2000101 
and 2002/03) were characterised by droughts, dummy variables for these years were 
included in a mUltiple regression to test if the slope or intercept of any density 
relationships differed between drought and non-drought years (Draper & Smith, 
1998). For example, a dummy intercept variable of 1 was assigned to data 
corresponding to drought years and 0 for non-drought years. The variable would not 
be selected in stepwise multiple regression if there was no significant difference in 
intercepts, but if there was, the coefficient of the dummy represents an addition to the 
intercept for that set of data, namely drought years. Dummy slope variables were the 
dummy intercept (0 or 1) multiplied by Nt; if significant, they represent an addition to 
the slope for the appropriate data set. Zero data points were excluded from the 
analyses because they can lead to spurious detection of density dependence (Rothery, 
1998). Omission of zeros resulted in the loss of only one data point out of twelve in 
the generation two data set, but meant the loss of four out of twelve in the 
overwintering (October) data set which further limits the interpretability ofthe 
analyses containing October counts. Because the data were both spatial (six sites) 
and temporal (two generations x three years), statistical problems due to serial 
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c o r r e l a t i o n  i n  t h e  d a t a  w e r e  p a r t l y  a v o i d e d  a n d  s t a n d a r d  F - v a l u e s  w e r e  u s e d  t o  t e s t  
t h e  s i g n i f i c a n c e  o f t h e  r e g r e s s i o n s .  T h e  s i g n i f i c a n c e  l e v e l  f o r  t h e s e  t e s t s  w e r e  t a k e n  
a s  0 . 0 0 9  r a t h e r  t h a n  t h e  u s u a l  0 . 0 5 ,  a s  a  r e s u l t  o f  t h e  B o n f e r r o n i  c o r r e c t i o n  f o r  t h e  
m u l t i p l e  ( s i x )  r e l a t i o n s h i p s  t e s t e d .  
4 . 3  R e s u l t s  
4 . 3 . 1  D e n s i t y  r e l a t i o n s h i p s  o f  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  f a c t o r s  
F o r  t h e  s i n g l e  s i t e ,  p o o l e d  g e n e r a t i o n  d a t a  s e t ,  n o  c o m p o n e n t  m o r t a l i t y  f a c t o r s  o f  e g g  
o r  l a r v a l  l o s s  w e r e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  ( T a b l e  4 . 1 ) .  H o w e v e r ,  e g g  d e n s i t i e s  w e r e  o n l y  
m e a s u r e d  i n  2 0 0 1 / 0 2 ,  r e s u l t i n g  i n  l o w  p o w e r  t o  d e t e c t  a n y  d i f f e r e n c e s  i n  e g g  
m o r t a l i t i e s  w i t h  v a r y i n g  d e n s i t y .  P u p a l  p r e d a t i o n  a p p e a r e d  t o  s h o w  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  2 0 0 0 / 0 1  ( F i g  4 . 2 b ) ,  b u t  f o r  b o t h  y e a r s  c o m b i n e d  t h e  r e l a t i o n s h i p  w a s  
n o t  s i g n i f i c a n t  ( T a b l e  4 . 1 ) .  T h e  k - v a l u e s  f o r  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w e r e  
g e n e r a l l y  l o w  ( i n c l u d i n g  f i v e  z e r o  p o i n t s )  a n d  s h o w e d  n o  r e l a t i o n s h i p  w i t h  d e n s i t y  
( T a b l e  4 . 1 ) .  P a r a s i t i s m  o f  p u p a e  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  d i d  s h o w  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  ( F i g .  4 . 2 a ) ,  a l t h o u g h  t h e  l o w  r e g r e s s i o n  c o e f f i c i e n t  s u g g e s t s  t h a t  a n y  
d e n s i t y  d e p e n d e n c e  w a s  r e l a t i v e l y  w e a k  ( T a b l e  4 . 1 ) .  T h e s e  c o n c l u s i o n s  w e r e  
u n c h a n g e d  i f  k - v a l u e s  f r o m  s i n g l e  s i t e ,  s i n g l e  g e n e r a t i o n  l i f e  t a b l e s  w e r e  u s e d  i n  t h e  
s a m e  a n a l y s i s ,  t h a t  i s ,  e g g  a n d  l a r v a l  m o r t a l i t i e s  w e r e  n o t  d e n s i t y - d e p e n d e n t ,  p u p a l  
p r e d a t i o n  s h o w e d  s o m e  r e l a t i o n s h i p  w i t h  d e n s i t y  i n  2 0 0 1 / 0 2  b u t  n o t  w h e n  b o t h  y e a r s  
w e r e  c o m b i n e d  ( k  f o r  p u p a l  p r e d a t i o n  =  0 . 6 0 9  +  0 . 3 7 6 1 0 g ( p u p a l  d e n s i t y ) ,  d . f .  =  1 0 ,  
r 2  =  0 . 0 8 ,  P  =  0 . 1 9 0 ) ,  a n d  p u p a l  p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  a p p e a r e d  t o  b e  d e n s i t y -
d e p e n d e n t  ( k  f o r  p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  =  0 . 4 2 3  +  0 . 2 9 5  l o g ( p u p a l  d e n s i t y ) ,  d . f .  
=  1 0 ,  ?  =  0 . 4 3 ,  P  =  0 . 0 1 2 ) .  
6 5  
Table 4.1 Regression relationships for k-values of various mortality agents vs stage abundance for six B. gonerilla populations on Banks 
Peninsula over two summers (2000101 and 2001102). -
Relationship_ Intercept Regression coefficient 
k-parasitism by Telenomus sp. vs log egg density 0.661 0.180 
k-egg predation vs log egg density 0.071 0.137 
k-lst instar disappearance vs log 1st instar density 0.187 -0.088 
k-2nd instar disappearance vs log 2nd instar density 0.149 -0.227 
k-3rd instar disappearance vs log 3rd instar density 0.205 -0.216 
k-4th instar disappearance vs log 4th instar density 0.283 -0.228 
k-5th instar disappearance vs log 5th instar density 0.395 -0.133 
k-parasitism by P. puparum vs log pupal density 0.083 0.012 
k-parasitism by E. intricatoria vs log pupal density 0.488 0.317 
k-pupal predation vs log pupal density 0.786 0.462 
a) 1.2 
c 
0 1.0 ~ o 
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Figure 4.2 Mortality of B. gonerilla pupae due to (a) predation and (b) E. intricatoria parasitism, plotted against mean pupal density for two 
years and five sites on Banks Peninsula (solid triangle = 2000101, open circle = 2001/02). See Table 4.1 for significance and fit of regression 
0\ lines. 
0\ 
4 . 3 . 2  P u p a l  p a r a s i t o i d  r e s p o n s e  t o  h o s t  d e n s i t y  
T h e r e  w a s  o n l y  o n e  i n s t a n c e  o f  P .  p u p a r u m  p a r a s i t i s m  o f  t h e  s e n t i n e l  p u p a e ,  s o  n o  
c o n c l u s i o n s  c o u l d  b e  d r a w n  o n  i t s  r e s p o n s e  t o  h o s t  d e n s i t y .  P a r a s i t i s m  r a t e s  b y  E .  
i n t r i c a t o r i a  w e r e  i n d e p e n d e n t  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a l  d e n s i t y  ( l o g - l i n e a r  m o d e l :  X  =  
1 . 0 2 ,  d . f .  =  8 ,  P  =  0 . 4 1 8 ;  F i g .  4 . 3 ) ,  i . e . ,  n o  d e n s i t y - d e p e n d e n t  r e s p o n s e  o f  E .  
i n t r i c a t o r i a  t o  h o s t  d e n s i t y  w a s  d e t e c t e d .  
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P u p a l  d e n s i t y  ( n u m b e r  p e r  5 0  U .  f e r o x  s t e m s )  
F i g u r e  4 . 3  P r o p o r t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  p a r a s i t i s e d  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  a t  
d i f f e r e n t  p u p a l  d e n s i t i e s .  
I  
6 7  
4 . 3 . 3  L a r v a l  d i s p e r s a l  a t  d i f f e r e n t  i n s t a r s  a n d  d e n s i t i e s  
T h e  p r o p o r t i o n  o f  l a r v a e  d i s p e r s i n g  d i d  n o t  d i f f e r  b e t w e e n  r e p l i c a t e s  ( l o g i s t i c  
r e g r e s s i o n  m o d e l :  X  =  0 . 4 3 ,  d . f .  =  3 ,  P  =  0 . 7 3 5 )  s o  t h i s  t e r m  w a s  d r o p p e d  f r o m  t h e  
f u l l  m o d e L  i l l  t h e  r e d u c e d  m o d e l ,  t h e r e  w a s  n o  e f f e c t  o f  l a r v a l  d e n s i t y  o n  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  l a r v a e  m o v i n g  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  ( l o g i s t i c  r e g r e s s i o n :  X  =  0 . 2 0 ,  d . f .  =  1 ,  
P  =  0 . 6 5 2 ) .  N e i t h e r  w a s  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  d e n s i t y  a n d  l a r v a l  a g e  a  s i g n i f i c a n t  
p r e d i c t o r  ( l o g i s t i c  r e g r e s s i o n :  X  =  0 . 3 9 ,  d . f .  =  2 ,  P  =  0 . 6 7 7 ) .  T h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  
p o s i t i v e  e f f e c t  o f l a r v a l  a g e  o n  t h e  p r o p o r t i o n  o f l a r v a e  m o v i n g  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  
( l o g i s t i c  r e g r e s s i o n  m o d e l :  X  =  4 . 4 5 ,  d . f .  =  2 ,  P  =  0 . 0 1 2 ;  F i g .  4 . 4 ) .  T h e  r e l a t i o n s h i p  
b e t w e e n  t h e  p r o p o r t i o n  m o v i n g  a n d  l a r v a l  a g e  w a s  l i n e a r  ( l o g i t  ( p r o b a b i l i t y  o f  
m o v i n g )  =  - 8 . 2 6 +  1 . 4 4 8 * l a r v a l  i n s t a r ;  X  =  7 . 7 5 ,  d . f .  =  1 ,  P  =  0 . 0 0 5 ) ,  a n d  d e s c r i b e d  
8 7 %  o f  t h e  d e v i a n c e  e x p l a i n e d  b y  l a r v a l  i n s t a r  i n  t h e  r e d u c e d  G L M  m o d e L  
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L a r v a l  i n s t a r  
F i g u r e  4 . 4  P r o p o r t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  l a r v a e  m o v i n g  o f f  U  f e r o x  ( h o s t  p l a n t )  a t  
d i f f e r e n t  l a r v a l  i n s t a r s .  
6 8  
4 . 3 . 4  P o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  ( r )  v s  d e n s i t y  
T h e r e  w a s  n o  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  f i r s t  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  a n d  s p r i n g  a b u n d a n c e  
a t  t h e  0 . 0 0 9  s i g n i f i c a n c e  l e v e l  ( F i g .  4 . 5 a ,  T a b l e  4 . 2 ) .  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
s e c o n d  a n d  f i r s t  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  w a s  p o s i t i v e  i n  a  n o n - d r o u g h t  y e a r  b u t  o n l y  
w e a k l y  s o  i n  d r o u g h t  y e a r s  ( F i g .  4 . 5 b ,  T a b l e  4 . 2 ) .  A  n e g a t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
t h e  s p r i n g  t o  f i r s t  g e n e r a t i o n  g r o w t h  r a t e  ( r )  a n d  s p r i n g  a b u n d a n c e  w a s  i d e n t i f i e d  i n  a  
d r o u g h t  y e a r  b y  t h e  s t e p w i s e  s e l e c t i o n  o f  t h e  d r o u g h t  y e a r  d u m m y  s l o p e  v a r i a b l e ,  b u t  
s p r i n g  a b u n d a n c e  i n  a  n o n - d r o u g h t  y e a r  w a s  n o t  s e l e c t e d  a s  a  s i g n i f i c a n t  p r e d i c t o r  o f  
s p r i n g  t o  f i r s t  g e n e r a t i o n  g r o w t h  r a t e  i n  a  n o n - d r o u g h t  y e a r  ( F i g .  4 . 5 c ,  T a b l e  4 . 2 ) .  
T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  f i r s t  t o  s e c o n d  g e n e r a t i o n  g r o w t h  r a t e  a n d  f i r s t  
g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  w a s  m o r e  n e g a t i v e  i n  a  d r o u g h t  y e a r  t h a n  i n  a  n o n - d r o u g h t  
y e a r  a s  i d e n t i f i e d  b y  t h e  s t e p w i s e  s e l e c t i o n  o f  d i f f e r e n t  s l o p e  v a r i a b l e s  f o r  d r o u g h t  
a n d  n o n - d r o u g h t  y e a r s  ( F i g .  4 . 5 d ,  T a b l e  4 . 2 ) .  
T a b l e  4 . 2  R e g r e s s i o n  r e l a t i o n s h i p s  f o r  c h a n g e s  i n  a d u l t  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  
b e t w e e n  g e n e r a t i o n s  w i t h i n  a  s u m m e r .  
R e l a t i o n s h i p  d . f .  r Z  P - v a l u e  
G e n  I  =  1 . 8 2  +  0 . 5 3  S p r  - 0 . 4 8  D S S p r  1 1  0 . 4 4  0 . 0 1 6  
G e n  2  =  1 . 4 6  +  0 . 9 1  G e n  1 - 0 . 7 9  D s G e n l  1 4  0 . 7 1  
I n ( G e n  l I S p r )  =  0 . 3 4  - 0 . 2 4  D S S p r  1 2  0 . 4 2  
I n ( G e n 2 / G e n 1 ) =  1 . 2 3 - 0 . 1 8 G e n l - 0 . 4 7 D S G e n l  1 4  0 . 5 9  
< 0 . 0 0 1  *  
0 . 0 0 7  *  
0 . 0 0 1  *  
S p r  =  s p r i n g  a b u n d a n c e ,  G e n  1  =  f i r s t  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e ,  G e n  2  =  s e c o n d  
g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e ,  D S  =  d u m m y  s l o p e  f o r  d r o u g h t  y e a r s  ( =  0  i n  n o n - d r o u g h t  
y e a r s ) .  
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Figure 4.5 Relationship between B. gonerilla adult abundance and abundance in the previous generation (panels a and b) and between rate of 
increase (r = In(NtlNH 1) and the previous generation's abundance (panels c and d). Solid diamonds = year 1 (2000101), open triangles = year 2 
(2001102), solid circles = year 3 (2002/03), solid line = regression line for years 1 and 3 (drought), dotted line = regression line for year 2 (non-
-.....) drought). See Table 4.2 for fits and significance of regressions. 
o 
B e t w e e n  y e a r s ,  t h e r e  w a s  n o  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  a d u l t  a b u n d a n c e  a t  t h e  e n d  o f t h e  
s u m m e r  ( s e c o n d  g e n e r a t i o n )  a n d  t h e  a b u n d a n c e  o f  a d u l t s  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g  ( F i g .  
4 . 6 a ,  T a b l e  4 . 3 ) .  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  f i r s t  o r  s e c o n d  g e n e r a t i o n  o r  m e a n  
s u m m e r  a b u n d a n c e  f r o m  o n e  y e a r  t o  t h e  n e x t  w a s  g e n e r a l l y  l i n e a r  a n d  p o s i t i v e  
b e t w e e n  y e a r s  o n e  a n d  t w o ,  w h i l s t  f o r  y e a r s  t w o  t o  t h r e e  t h e  s l o p e  w a s  c l o s e  t o  z e r o  
( F i g s .  4 . 6 b ,  c ,  d ;  t h e  d i f f e r e n t  s l o p e s  f o r  d i f f e r e n t  y e a r s  w e r e  i d e n t i f i e d  b y  s t e p w i s e  
r e g r e s s i o n ) .  H o w e v e r  t h e s e  r e g r e s s i o n s  w e r e  n o t  s i g n i f i c a n t  ( T a b l e  4 . 3 ) .  
T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  y e a r l y  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  a n d  a b u n d a n c e  w a s  
s i g n i f i c a n t l y  n e g a t i v e  i n  t h e  a n a l y s i s  u s i n g  m e a n  y e a r l y  a d u l t  a b u n d a n c e  ( T a b l e  4 . 3 ;  
F i g .  4 . 6  h )  a n d  t h o s e  u s i n g  f i r s t  o r  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e  ( T a b l e  4 . 3 ;  F i g s .  4 . 6  
f ,  g ,  h ) ,  i n d i c a t i n g  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s  b e t w e e n  y e a r s .  
H o w e v e r ,  t h i s  r e l a t i o n s h i p  w a s  o n l y  a p p a r e n t  b e t w e e n  y e a r s  2 - 3 ,  a s  i n d i c a t e d  b y  t h e  
s t e p w i s e  s e l e c t i o n  o f  t h e  d u m m y  s l o p e  v a r i a b l e  o n l y  a s  a  s i g n i f i c a n t  p r e d i c t o r  o f  
p o p u l a t i o n  c h a n g e  ( T a b l e  4 . 3 ) .  N o  r e l a t i o n s h i p  w a s  d e t e c t e d  b e t w e e n  y e a r s  1 - 2 ,  
p r o b a b l y  b e c a u s e  t h e r e  w a s  n o t  m u c h  v a r i a t i o n  i n  i n i t i a l  a b u n d a n c e  i n  y e a r  1  ( t h e y  
w e r e  a l l  l o w )  s o  c o r r e s p o n d i n g l y  t h e r e  w a s  n o t  m u c h  s p r e a d  i n  t h e  r e s p o n s e  v a r i a b l e  
( r ) .  
T a b l e  4 . 3  R e g r e s s i o n  r e l a t i o n s h i p s  f o r  c h a n g e s  i n  a d u l t  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  
b e t w e e n  y e a r s .  
R e l a t i o n s h i p  d . f .  ?  P - v a l u e  
S p r t + l  =  3 . 8 3  - 0 . 2 4  G e n  2 t  8  0 . 0 1  0 . 3 3 3  
G e n  I t + l  =  2 . 0 0  +  1 . 9 2  G e n  I t  - 1 . 8 3  D S G e n i
t  
9  0 . 1 3  0 . 2 1 4  
G e n  2 t + l  =  0 . 8 0  +  2 . 5 8  G e n  2 t  - 2 . 4 9  D S G e n 2
t  
8  0 . 5 7  0 . 0 1 4  
N
t
+ l  =  0 . 8 4  +  2 . 1 7  N t  - 2 . 0 1  D S N
t  
9  0 . 2 8  0 . 0 9 2  
I n ( S p r t + l / G e n  2 t )  =  0 . 7 6  - 0 . 2 6  G e n 2
t  
8  0 . 5 4  0 . 0 1 0  
I n ( G e n  I t + l / G e n  I t )  =  1 . 0 4  - 0 . 2 9  D S G e n i
t  
1 0  0 . 5 0  0 . 0 0 6  *  
I n ( G e n  2 t + l / G e n  2 t )  =  0 . 6 0  - 0 . 2 8  D S G e n 2
t  
9  0 . 7 3  < 0 . 0 0 1  *  
I n { N t + l l N
t
)  =  0 . 8 4  - 0 . 4 8 6  D S N
t  
1 0  0 . 6 3  0 . 0 0 1  *  
S p r  =  s p r i n g  a b u n d a n c e ,  G e n  1  =  p e a k  f i r s t  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e ,  G e n  2  =  p e a k  
s e c o n d  g e n e r a t i o n  a b u n d a n c e ,  N  =  a v e r a g e  a b u n d a n c e  f r o m  N o v e m b e r  t o  A p r i l ,  D S  =  
d u m m y  s l o p e  f o r  a b u n d a n c e  i n  y e a r  2  ( =  0  i n  y e a r  1 )  
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Figure 4.6 Relationship between B. gonerilla adult abundance and the previous year's abundance (a-d) and between the rate of increase (r) and 
the previous year's abundance (e-h). Open diamonds = years 1-2 (2000101-2001/02), Solid circles = years 2-3 (2001102-2002002/03), solid line 
= regression line for years 2-3. See Table 4.3 for fits and significance of regressions. 
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4 . 4  D i s c u s s i o n  
4 . 4 . 1  D e n s i t y  r e l a t i o n s h i p s  o f  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  f a c t o r s  
P o t e n t i a l  r e g u l a t o r y  m e c h a n i s m s  w e r e  n o t  f o u n d  i n  t h e  e g g  o r  l a r v a l  s t a g e s  o f  B .  
g a n e r i l l a  p o p u l a t i o n s .  A l t h o u g h  l a r v a l  d i s a p p e a r a n c e  w a s  t h e  m a i n  s o u r c e  o f  
v a r i a t i o n  i n  t o t a l  m o r t a l i t y  f o r  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  ( i . e .  i t  w a s  t h e  k e y  f a c t o r )  i t  
d i d  n o t  a c t  i n  a  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m a n n e r .  H o w e v e r  l a r v a l  d i s a p p e a r a n c e  c o n s i s t e d  
o f  m o r t a l i t y  d u e  t o  b o t h  p r e d a t o r s  a n d  d i s p e r s a l  o f f t h e  o r i g i n a l  h o s t  p l a n t .  T h e  
d i s p e r s a l  e x p e r i m e n t  s u g g e s t e d  t h a t  t h i s  m o v e m e n t  i s  n o t  d e n s i t y - d e p e n d e n t  a n d  
i n s t e a d  i s  a  f u n c t i o n  o f  l a r v a l  a g e ,  w i t h  t h e  l a t e  i n s t a r  l a r v a e  m o v i n g  m o r e  f r e q u e n t l y .  
T h e  s t i m u l u s  f o r  t h i s  l a r v a l  m o v e m e n t  i s  u n k n o w n  b u t  c o u l d  b e  a  r e s p o n s e  t o  
d e c l i n i n g  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  o r  q u a n t i t y ,  a v o i d a n c e  o f  o t h e r  l a r v a e  o r ,  i n  t h e  c a s e  o f  
f i f t h  i n s t a r  l a r v a e ,  m i g r a t i o n  t o  a  s u i t a b l e  p u p a t i o n  s i t e .  B e c a u s e  d i s a p p e a r a n c e  ( =  
p r e d a t i o n  a n d  d i s p e r s a l )  s h o w e d  n o  r e l a t i o n s h i p  w i t h  d e n s i t y ,  a n d  d i s p e r s a l  a p p e a r s  
t o  b e  d e n s i t y - i n d e p e n d e n t ,  i t  i s  a s s u m e d  t h a t  m o r t a l i t y  d u e  t o  p r e d a t i o n  i s  a l s o  
i n d e p e n d e n t  o f  d e n s i t y  b e c a u s e  t h e  a d d i t i o n  o f  a  c o n s t a n t  m o r t a l i t y  d u e  t o  d i s p e r s a l  
w o n ' t  c h a n g e  t h e  s l o p e  o f  a n y  d e n s i t y  r e l a t i o n s h i p ,  j u s t  t h e  i n t e r c e p t .  T h e  l a c k  o f  
d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  i n  t h e  l a r v a l  s t a g e s  i s  u n s u r p r i s i n g ,  b e c a u s e  l a r v a e  a r e  
r a r e l y  a t  h i g h  e n o u g h  d e n s i t i e s  i n  t h e  f i e l d  t o  d e f o l i a t e  t h e  p l a n t  ( a l t h o u g h  t h e  p l a n t  
q u a l i t y  i s  u n k n o w n )  a n d  d i s e a s e  w a s  i n f r e q u e n t l y  e n c o u n t e r e d .  H o w e v e r ,  i n  t h e  
l a b o r a t o r y ,  w h e r e  l a r v a e  w e r e  k e p t  a t  h i g h  d e n s i t i e s ,  d i s e a s e  ( p r o b a b l y  a  n u c l e a r  
p o l y h e d r o s i s  v i r u s ,  A .  B a r r i n g t o n  p e r s .  c o m m . )  f r e q u e n t l y  c a u s e d  h i g h  m o r t a l i t y  
r a t e s .  
E v i d e n c e  f o r  d e n s i t y - d e p e n d e n t  p a r a s i t i s m  o f  B .  g a n e r i l l a  p u p a e  b y  E .  i n t r i c a t a r i a  
w a s  f o u n d  i n  t h e  p l o t  o f  k - v a l u e s  a g a i n s t  p u p a l  d e n s i t y .  H o w e v e r ,  a n  e x p e r i m e n t  
d e s i g n e d  t o  t e s t  t h i s  r e s p o n s e  f a i l e d  t o  d e t e c t  a n y  d i f f e r e n c e  i n  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  a t  
d i f f e r e n t  p u p a l  d e n s i t i e s .  T h e  d i f f e r e n t  l e v e l s  o f  r e s o l u t i o n  i n  s p a c e  a n d  t i m e  
p r o b a b l y  e x p l a i n  t h e  c o n f l i c t i n g  r e s u l t s .  T h e  e x p e r i m e n t  w a s  c o n d u c t e d  w i t h i n  a  
s i t e ,  o v e r  a  s h o r t  t i m e  p e r i o d  ( o n e  w e e k )  a n d  n o  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  E .  
i n t r i c a t a r i a  a t t a c k  r a t e  ( f u n c t i o n a l  r e s p o n s e )  w a s  d e t e c t e d .  m s t e a d  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  a p p e a r s  t o  o c c u r  s p a t i a l l y  w i t h  m o r e  p r o d u c t i v e  s i t e s  e x p e r i e n c i n g  
h i g h e r  p a r a s i t i s m  r a t e s .  T h e o r e t i c a l l y ,  a g g r e g a t i o n  o f  p a r a s i t o i d  a t t a c k  t o  h i g h  h o s t  
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d e n s i t i e s  h a s  b e e n  s h o w n  t o  b e  c a p a b l e  o f  r e g u l a t i n g  h o s t  p o p u l a t i o n s  ( e . g . ,  H a s s e l l  
&  M a y ,  1 9 7 4 ) ,  h o w e v e r  t h e s e  m o d e l s  a s s u m e  t h a t  t h e  p a r a s i t o i d s  c a n  d i s t r i b u t e  
t h e m s e l v e s  f r e e l y  t h r o u g h o u t  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n .  A t  t h e  m u c h  l a r g e r  s p a t i a l  s c a l e  
i n  t h e  c u r r e n t  s t u d y ,  p a r a s i t o i d s  w o u l d  b e  l a r g e l y  c o n f i n e d  t o  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  i n  
w h i c h  t h e y  w e r e  p r o d u c e d ,  t h e r e f o r e  t h e  s p a t i a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  d e t e c t e d  w a s  
p r o b a b l y  d u e  t o  l o c a l  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  i . e . ,  a  n u m e r i c a l  r e s p o n s e  t o  h o s t  d e n s i t y  
r a t h e r  t h a n  a n y  f u n c t i o n a l  r e s p o n s e  ( W a l d e  &  M u r d o c h ,  1 9 8 8 ) .  I t  i s  u n k n o w n  
w h e t h e r  s p a t i a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p a r a s i t i s m  r a t e s  a t  t h e  l a r g e  s c a l e  m e a s u r e d  i n  
t h i s  s t u d y  i s  c a p a b l e  o f  p o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n  ( W a l d e  &  M u r d o c h ,  1 9 8 8 ) .  I f  t h e  
r e s p o n s e  i s  p u r e l y  n u m e r i c a l  t h e n  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  w i l l  b e  d e l a y e d  b y  o n e  
g e n e r a t i o n ,  a n a l o g o u s  t o  t h e  o r i g i n a l  N i c h o l s o n - B a i l e y  m o d e l ,  w h i c h  p r o d u c e s  
u n s t a b l e  d y n a m i c s  w i t h i n  l o c a l  p o p u l a t i o n s ,  i . e . ,  n o  r e g u l a t i o n .  H o w e v e r  t h i s  
i g n o r e s  o t h e r  p o t e n t i a l l y  s t a b i l i s i n g  m e c h a n i s m s  s u c h  a s  h o s t  d i s p e r s a l  a n d ,  i n  t h e  
c a s e  o f  a  g e n e r a l i s t  p a r a s i t o i d ,  t h e  i n f l u e n c e  o f  a l t e r n a t i v e  h o s t  d e n s i t y  o n  i t s  
f u n c t i o n a l  a n d  n u m e r i c a l  r e s p o n s e .  G o u l d  e t  a l . ( 1 9 9 0 )  f o u n d  s t r o n g  s p a t i a l l y  d e n s i t y -
d e p e n d e n t  p a r a s i t i s m  o f  g y p s y  m o t h  p o p u l a t i o n s  b y  t h e  p a r a s i t o i d  C o m p s i l u r a  
c o n c i n n a t a  a t  t h e  s c a l e  o f  o n e  h e c t a r e ,  w h i c h  t h e y  s p e c u l a t e d  c o u l d  c o n t r i b u t e  t o  t h e  
r e g u l a t i o n  o f  g y p s y  m o t h  p o p u l a t i o n s .  B u t  b e c a u s e  C .  c o n c i n n a t a  i s  a  g e n e r a l i s t  
p a r a s i t o i d ,  d e p e n d e n t  o n  a l t e r n a t i v e  h o s t s  f o r  s o m e  o f  i t s  g e n e r a t i o n s  e a c h  y e a r ,  t h e  
a u t h o r s  t h o u g h t  t h a t  a  d e c o u p l i n g  o f  h o s t  a n d  p a r a s i t o i d  d e n s i t i e s  d u e  t o  l o w  
a l t e r n a t i v e  h o s t  d e n s i t y  i n  s o m e  y e a r s  c o m b i n e d  w i t h  t h e  n o n - l i n e a r i t y  o f  t h e  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  c o u l d  o c c a s i o n a l l y  l e a d  t o  g y p s y  m o t h  o u t b r e a k s .  D e s p i t e  E .  
i n t r i c a t o r i a  b e i n g  a  g e n e r a l i s t  p a r a s i t o i d  i t  i s  t h o u g h t  t h a t  t h e r e  c o u l d  b e  a  s t r o n g  
n u m e r i c a l  r e s p o n s e  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  t o  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  b e c a u s e  B .  g o n e r i l l a  
i s  o n e  o f  i t s  m o r e  c o m m o n l y  u s e d  h o s t s  a n d  i t  i s  w e l l  s y n c h r o n i z e d  w i t h ,  a n d  c a n  
c o m p l e t e  a l l  o f  i t s  g e n e r a t i o n s  p e r  y e a r  i n ,  B .  g o n e r i l l a  h o s t s ,  i n c l u d i n g  i t s  
o v e r w i n t e r i n g  s t a g e .  T h e  m u l t i v o l t i n e  l i f e  h i s t o r y  o f  B .  g o n e r i l l a  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  
c o u l d  p o t e n t i a l l y  e n h a n c e  t h e  n u m e r i c a l  r e s p o n s e  t o  h o s t  d e n s i t y  ( W a l d e  &  
M u r d o c h ,  1 9 8 8 ) .  E m e r g e n c e  c o n d i t i o n i n g  i . e . ,  p r e f e r e n t i a l  p a r a s i t i s m  o f  h o s t  s p e c i e s  
t h a t  t h e  p a r a s i t o i d  e c 1 0 s e d  f r o m  ( P o w e l l  &  P o p p y ,  2 0 0 1 ) ,  c o u l d  a l s o  s t r e n g t h e n  t h i s  
r e l a t i o n s h i p .  
T h e r e  w a s  e v i d e n c e  o f  s p a t i a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p u p a l  p r e d a t i o n  i n  y e a r  o n e  b u t  
t h i s  r e l a t i o n s h i p  w a s  n o t  e v i d e n t  i n  y e a r  t w o .  T h e  m a i n  p r e d a t o r s  w e r e  a s s u m e d  t o  
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b e  b i r d s  a n d  r o d e n t s  a s  i n d i c a t e d  b y  t h e  t y p e s  o f  h o l e s  m a d e  a n d  d a m a g e  d o n e  t o  
a t t a c k e d  p u p a e .  T h e s e  p r e d a t o r s  a r e  h i g h l y  u n l i k e l y  t o  s h o w  a  n u m e r i c a l  r e s p o n s e  t o  
B .  g o n e r i l l a  h o s t  d e n s i t y ,  b u t  i n  s o m e  y e a r s  a n d  a t  s o m e  s i t e s  t h e r e  c o u l d  b e  a  
f u n c t i o n a l  r e s p o n s e  t o  h i g h  h o s t  d e n s i t i e s  d e p e n d i n g  o n  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  a l t e r n a t i v e  
p r e y  ( p r e y  s w i t c h i n g ) .  
4 . 4 . 2  D e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s  
T h e r e  w a s  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  t h e  g r o w t h  r a t e s  b e t w e e n  t h e  f i r s t  a n d  
s e c o n d  g e n e r a t i o n s  a n d  p o s s i b l y  b e t w e e n  t h e  s p r i n g  ( o v e r w i n t e r e d )  g e n e r a t i o n  a n d  
t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  w i t h i n  a  y e a r .  A l s o ,  t h e  s l o p e  o f t h e  r e l a t i o n s h i p  
b e t w e e n  r  a n d  a b u n d a n c e  w a s  s t e e p e r  i n  y e a r s  1  a n d  3 ,  s u g g e s t i n g  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  w a s  m o r e  i n t e n s e  i n  d r o u g h t  t h a n  n o n - d r o u g h t  y e a r s  a n d  a  l o w e r  
c a r r y i n g  c a p a c i t y  K  i n  d r o u g h t  y e a r s  ( w h e r e  K  =  x - i n t e r c e p t  =  r m a x  /  s l o p e ) .  T h i s  
n e g a t i v e  f e e d b a c k  c o u l d  h a v e  b e e n  c a u s e d  b y  d e n s i t y  d e p e n d e n t  p u p a l  p a r a s i t i s m  
a l t h o u g h  t h i s  i s  u n l i k e l y  s i n c e  t h e  s t r e n g t h  o f  t h e  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p u p a l  
p a r a s i t i s m  d i d  n o t  a p p e a r  t o  d i f f e r  b e t w e e n  d r o u g h t  a n d  n o n - d r o u g h t  y e a r s  l i k e  t h e  
p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s  d i d .  D e n s i t y  d e p e n d e n c e  w a s  a l s o  s u g g e s t e d  i n  t h e  y e a r  t o  
y e a r  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s ,  p r e s u m a b l y  d u e  t o  s i m i l a r  p r o c e s s e s  d r i v i n g  t h e  
b e t w e e n  g e n e r a t i o n  g r o w t h  r a t e s .  H o w e v e r ,  t h e  a s s u m p t i o n  o f  a  c l o s e d  p o p u l a t i o n  a t  
e a c h  s i t e  w a s  c l e a r l y  v i o l a t e d .  I m m i g r a t i o n  o b v i o u s l y  h a d  a  l a r g e  r o l e  i n  
d e t e r m i n i n g  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e  a t  t h e  B B  s i t e ,  w h i c h  d i d  n o t  p r o d u c e  a n y  a d u l t s  
i n  s i t u  f r o m  t h e  s a m p l e  h o s t  p l a n t s ,  y e t  s t i l l  h a d  a d u l t s  p r e s e n t  t h r o u g h o u t  m o s t  o f  t h e  
s u m m e r .  I n  a d d i t i o n ,  s o m e  s i t e s  g a i n e d  a d u l t s  o v e r  w i n t e r  w h i c h  c o u l d  n o t  h a v e  
b e e n  t h r o u g h  r e p r o d u c t i o n  s o  m u s t  h a v e  b e e n  t h r o u g h  i m m i g r a t i o n .  
T h e  i m p o r t a n c e  o f  i m m i g r a t i o n  a t  s o m e  s i t e s  a n d  t h e  l a c k  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  
d e t e c t e d  i n  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  p a t t e r n s  
o b s e r v e d  i n  a d u l t  a b u n d a n c e  c o u l d  h a v e  b e e n  d u e  t o  a d u l t  d i s p e r s a L  M o r e o v e r ,  t h i s  
d i s p e r s a l  d o e s  n o t  h a v e  t o  b e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  t o  p r o d u c e  t h e  o b s e r v e d  p a t t e r n s .  I f  
a  f i x e d  p r o p o r t i o n  f r o m  a  l o w  d e n s i t y  p o p u l a t i o n  e m i g r a t e s  t o  a  h i g h  d e n s i t y  
p o p u l a t i o n  i t  w i l l  h a v e  a  m i n i m a l  e f f e c t  o n  t h e  h i g h  d e n s i t y  p o p u l a t i o n  w h i l s t  i f  a  
f i x e d  p r o p o r t i o n  o f  a  h i g h  d e n s i t y  p o p u l a t i o n  e m i g r a t e s  t o  a  l o w  d e n s i t y  p o p u l a t i o n  i t  
w i l l  h a v e  a  l a r g e  e f f e c t  b e c a u s e  t h e  a b s o l u t e  n u m b e r  i m m i g r a t i n g  i s  l a r g e  r e l a t i v e  t o  
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t h e  r e c i p i e n t  p o p u l a t i o n  s i z e ,  c r e a t i n g  a  l a r g e  n e t  g a i n .  I f  d i s p e r s a l  w a s  m o r e  
f r e q u e n t  i n  t h e  d r o u g h t  s u m m e r s ,  p e r h a p s  i n  r e s p o n s e  t o  l i m i t e d  o v i p o s i t i o n  s i t e s  d u e  
t o  U .  f e r o x  l o s i n g  i t s  l e a v e s ,  t h i s  c o u l d  p r o d u c e  t h e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  r e l a t i o n s h i p s  
o b s e r v e d  i n  t h o s e  y e a r s .  P o l l a r d  a n d  Y a t e s  ( 1 9 9 3 )  s u g g e s t e d  t h a t  b u t t e r f l i e s  m a y  
d i s p e r s e  m o r e  f r e q u e n t l y  i n  h o t ,  d r y  s u m m e r s  b e c a u s e  c o n d i t i o n s  a r e  m o r e  
f a v o u r a b l e  f o r  f l i g h t  a n d  b e c a u s e  l o c a l  c o n d i t i o n s  m a y  b e  i n h o s p i t a b l e  d u e  t o  
d r o u g h t .  D r o u g h t  h a s  b e e n  s h o w n  t o  i n f l u e n c e  b u t t e r f l y  d i s p e r s a l  i n  p o p u l a t i o n s  o f  
E u p h y d r a s  e d i t h a ,  w h i c h  d i s p e r s e d  g r e a t e r  d i s t a n c e s  i n  d r y  y e a r s  d u e  t o  a  s c a r c i t y  o f  
o v i p o s i t i o n  p l a n t s  a n d  a d u l t  n e c t a r  r e s o u r c e s  ( W h i t e  &  L e v i n ,  1 9 8 1 ) ,  a l t h o u g h  
d i s p e r s a l  o f  E .  e d i t h  a  w a s  a l s o  h i g h  i n  a n  " o u t b r e a k "  ( h i g h  d e n s i t y )  y e a r  w h e n  h o s t  
p l a n t  d e n s i t i e s  w e r e  d e c r e a s e d  d u e  t o  l a r v a l  d e f o l i a t i o n  ( M u r p h y  &  W h i t e ,  1 9 8 4 ) .  
U n f o r t u n a t e l y ,  d i s p e r s a l  o f  B .  g o n e r i l l a  c o u l d  n o t  b e  m e a s u r e d  d i r e c t l y  i n  t h i s  s t u d y  
b e c a u s e  i t  w a s  f o u n d  t h a t  t h e  b u t t e r f l y  w a s  a t  t o o  I o w a  d e n s i t y  t o  m a r k  a n d  r e c a p t u r e  
a  s u f f i c i e n t  n u m b e r  f o r  a n a l y s i s .  
4 . 4 . 3  S o u r c e - s i n k  d y n a m i c s  
T h e  i m p o r t a n c e  o f  i m m i g r a t i o n  f o r  B .  g o n e r i l l a  p e r s i s t e n c e  a t  t h e  B B  s i t e  i s  
s u g g e s t i v e  o f  s o u r c e - s i n k  d y n a m i c s  a t  t h e  l a n d s c a p e  s c a l e  ( P u l l i a m ,  1 9 8 8 ) .  A  s i n k  
p o p u l a t i o n  i s  o n e  i n  w h i c h  d e a t h s  ( D )  o u t n u m b e r  b i r t h s  ( B )  a n d  i m m i g r a t i o n  ( 1 )  
e x c e e d s  e m i g r a t i o n  ( E )  s o  t h a t  i f  i m m i g r a t i o n  c e a s e d  t h e  p o p u l a t i o n  w o u l d  g o  e x t i n c t  
( P u l l i a m , 1 9 8 8 ) .  A  s o u r c e  p o p u l a t i o n  i s  o n e  w h e r e  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  ( a t  l o w  
d e n s i t i e s )  i s  p o s i t i v e  ( B > D )  a n d  e m i g r a t i o n  e x c e e d s  i m m i g r a t i o n  ( 1 < E )  ( P u l l i a m ,  
1 9 8 8 ) .  T h e  B B  s i t e  i n  t h i s  s t u d y  c a n  t h e r e f o r e  b e  d e f i n e d  a s  a  s i n k  b e c a u s e  t h e r e  w a s  
n o  a p p a r e n t  r e c r u i t m e n t  t o  t h e  a d u l t  s t a g e  f r o m  t h e  l o c a l  p o p u l a t i o n  ( B < D ,  a n d  E = O ) ,  
y e t  t h e r e  w a s  a  c o n t i n u a l  s u p p l y  o f  a d u l t s  w h i c h  m u s t  h a v e  d i s p e r s e d  t h e r e  f r o m  
o t h e r  s i t e s  ( I > E ) .  I f B B  w a s  a  s i n k  s i t e  o r  a  n e t  c o n s u m e r  o f  B .  g o n e r i l l a  t h e r e  m u s t  
b e  a n o t h e r  s i t e  w i t h i n  d i s p e r s a l  r a n g e  t h a t  w a s  a  n e t  p r o d u c e r  o f  B .  g o n e r i l l a  
p r o v i d i n g  a  s o u r c e  o f  d i s p e r s i n g  a d u l t s .  P o o r  h a b i t a t  q u a l i t y  i s  l i k e l y  t o  b e  t h e  m a i n  
r e a s o n  w h y  t h e  B B  s i t e  w a s  a  p o p u l a t i o n  s i n k .  T h e  s i t e  i s  o n  a  s t e e p ,  r o c k y ,  e x p o s e d  
s l o p e  a n d  t h e  U .  f e r o x  h o s t  p l a n t s  t h e r e  h a d  n o t i c e a b l y  s m a l l e r  l e a v e s  t h a n  t h o s e  a t  
t h e  o t h e r  s i t e s  a n d  w e r e  t h e  f i r s t  t o  l o s e  t h e i r  l e a v e s  i n  t i m e s  o f  d r o u g h t .  T h e  w a t e r  
o r  n u t r i e n t  c o n c e n t r a t i o n s  i n  t h e s e  l e a v e s  w e r e  p r e s u m a b l y  n o t  h i g h  e n o u g h  t o  e n s u r e  
l a r v a l  d e v e l o p m e n t  p a s t  t h e  f i f t h  i n s t a r .  D i f f e r e n c e s  i n  w a t e r  t a b l e  d e p t h  w e r e  f o u n d  
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t o  c r e a t e  s o u r c e  a n d  s i n k  h a b i t a t s  f o r  t h e  l y c a e n i d  b u t t e r f l y  C y a n i r i s  s e m i a r g u s  
( R o t t . )  t h r o u g h  i t s  e f f e c t s  o n  t h e  f l o w e r i n g  p h e n o l o g y  o f  i t s  l a r v a l  h o s t  p l a n t  A r m e r i a  
v e i u t i n a  W e l w .  ( R o d r i g u e z  e t  a i . ,  1 9 9 4 ) .  H o s t  p l a n t s  i n  h y g r o p h y t i c  ( s o u r c e )  a r e a s  
b l o o m e d  l a t e r  t h a n  t h o s e  i n  x e r o p h y t i c  ( s i n k )  a r e a s  a n d  t h i s  l a t e r  f l o w e r i n g  w a s  m o r e  
s y n c h r o n o u s  w i t h  t h e  o v i p o s i t i o n a l  p e r i o d  o f  C .  s e m i a r g u s ,  r e s u l t i n g  i n  h i g h e r  l a r v a l  
s u r v i v a l  f o r  t h e  i n f l o r e s c e n c e - f e e d i n g  l a r v a e  ( R o d r i g u e z  e t  a i . ,  1 9 9 4 ) .  
T h e  e x t e n t  t o  w h i c h  d i f f e r e n c e s  i n  h a b i t a t  p a t c h  q u a l i t y  a f f e c t  o v e r a l l  p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s  i s  i n f l u e n c e d  s t r o n g l y  b y  t h e  m o b i l i t y  o f  t h e  b u t t e r f l y  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  
p a t c h  s i z e  a n d  s p a c i n g  ( H a r r i s o n  &  T a y l o r ,  1 9 9 7 ;  T h o m a s  &  K u n i n ,  1 9 9 9 ;  
B o u g h t o n ,  2 0 0 0 ) .  I n  a  v e r y  m o b i l e  s p e c i e s  s u c h  a s  B .  g o n e r i l l a ,  w h e r e  a d u l t s  a r e  
o f t e n  s e e n  t e n s  o f  k i l o m e t r e s  a w a y  f r o m  p o t e n t i a l  ( r e p r o d u c t i v e )  h a b i t a t ,  t h i s  c o u l d  
l e a d  t o  a n  " a v e r a g i n g - o u t "  o f  p o p U l a t i o n  g r o w t h  o v e r  t h e  r a n g e  o f  h a b i t a t s  o f  v a r y i n g  
q u a l i t y ,  i n  e f f e c t  c r e a t i n g  o n e  l a r g e  " p a t c h y "  p o p U l a t i o n  ( H a r r i s o n ,  1 9 9 1 ) .  H i g h  r a t e s  
o f  B .  g o n e r i l l a  d i s p e r s a l  c o u l d  e x p l a i n  w h y  l o c a l  p o p u l a t i o n  ( w i t h i n - s i t e )  d y n a m i c s  
w e r e  o f t e n  i n t r a c t a b l e  i n  t h i s  s t u d y .  L o c a l  p o p u l a t i o n s  w e r e  n o t  d e t e r m i n e d  s o l e l y  b y  
i n - s i t u  b i r t h s  a n d  d e a t h s ;  r a t h e r ,  i m m i g r a t i o n  a l s o  p l a y e d  a  l a r g e  p a r t ,  s o  t h a t  l o c a l  
p o p u l a t i o n s  w e r e  p a r t  o f  a  m u c h  l a r g e r  p o p u l a t i o n  ( D e m p s t e r ,  1 9 8 9 ;  H a r r i s o n ,  1 9 9 1 ) .  
T h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  o f l o c a l  ( B + D )  v e r s u s  r e g i o n a l  ( H E )  r e c r u i t m e n t  o n  
p o p u l a t i o n  p e r s i s t e n c e  w i l l  p r o b a b l y  v a r y  w i t h  h a b i t a t  p a t c h  s i z e ,  q u a l i t y  a n d  
i s o l a t i o n  ( T h o m a s  &  K u n i n ,  1 9 9 9 ) .  H o w e v e r ,  i t  i s  w o r t h  n o t i n g  t h a t  d e s p i t e  t h e  
s t a b i l i s i n g  e f f e c t  t h a t  l a n d s c a p e  h e t e r o g e n e i t y  h a s  o n  o v e r a l l  p o p u l a t i o n  p e r s i s t e n c e  
( e . g . ,  M c L a u g h l i n  e t  a i . ,  2 0 0 2 ) ,  s o m e  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  l o c a l  p o p U l a t i o n s  i s  
r e q u i r e d  f o r  a  m e t a p o p u l a t i o n  t o  p e r s i s t  i n  t h e  l o n g - t e r m  ( H a n  s k i  e t  a i . ,  1 9 9 6 ;  K e a n  
&  B a r l o w ,  2 0 0 0 ) .  
4 . 4 . 4  U n c l e a r  r e g u l a t o r y  m e c h a n i s m s  i n  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  
L i k e  o t h e r  s t u d i e s  o f t e m p e r a t e  b u t t e r f l i e s  ( e . g . ,  H a y e s ,  1 9 8 1 ;  E h r l i c h ,  1 9 8 4 ;  W a r r e n  
e t  a i . ,  1 9 8 6 ;  D o b k i n  e t  a i . ,  1 9 8 7 ;  P o l l a r d  &  Y a t e s ,  1 9 9 3 ) ,  t h e  c u r r e n t  s t u d y  f o u n d  t h a t  
w e a t h e r  w a s  t h e  m a j o r  c a u s e  o f  c h a n g e s  i n  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e  a n d  o f  b e t w e e n  
p o p u l a t i o n  s y n c h r o n y ,  b u t  t h e  m e c h a n i s m s  o f  l o c a l  p o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n  w e r e  
u n c l e a r .  T h e r e  w a s  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  c a u s e d  b y  E .  
i n t r i c a t o r i a  b u t  p r e s u m a b l y  t h e r e  w e r e  s o m e  o t h e r  n e g a t i v e  f e e d b a c k  m e c h a n i s m s  i n  
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•  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s ,  b e f o r e  t h e  a r r i v a l  o f t h i s  p a r a s i t o i d ,  w h i c h  w e r e  n o t  
d e t e c t e d  i n  t h e  c u r r e n t  s t u d y .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  E .  i n t r i c a t o r i a  i s  k e e p i n g  B .  
g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  b e l o w  t h e  l e v e l  w h e r e  i t s  " n a t u r a l "  s o u r c e s  o f  r e g u l a t i o n  w o u l d  
t a k e  e f f e c t .  O t h e r  e x p l a n a t i o n s  f o r  t h e  f a i l u r e  t o  d e t e c t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n c l u d e  
m e a s u r i n g  t h e  p r o c e s s e s  a t  t h e  w r o n g  s p a t i a l  o r  t e m p o r a l  s c a l e  ( H a s s e l l ,  1 9 8 6 ;  
R o t h e r y ,  1 9 9 8 )  o r  m e a s u r i n g  t h e  w r o n g  p r o c e s s e s  ( a d u l t  m o r t a l i t y  a n d  d i s p e r s a l  w e r e  
n o t  m e a s u r e d  i n  t h i s  s t u d y ) .  H o w e v e r ,  t h e  m a i n  p r o b l e m  w a s  p r o b a b l y  t h e  s h o r t  
t i m e  p e r i o d  o f t h e  s t u d y  w h i c h  m e a n t  t h a t  m o r e  r o b u s t  s t a t i s t i c s  t o  t e s t  f o r  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  t i m e  s e r i e s  ( e . g . ,  D e n n i s  &  T a p e r ,  1 9 9 4 )  c o u l d  n o t  b e  u s e d .  
F u r t h e r m o r e ,  d e l a y e d  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  c o u l d  n o t  b e  t e s t e d  f o r ,  a n d  i t  i s  u n k n o w n  
i f  t h e  s p a t i a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  d e t e c t e d  r e s u l t e d  i n  t e m p o r a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e .  I t  
i s  t e n t a t i v e l y  c o n c l u d e d  t h a t  a n y  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  l o c a l  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  o c c u r s  i n  t h e  p u p a l  o r  a d u l t  s t a g e ,  a l t h o u g h  m o r e  d a t a  a r e  n e e d e d  t o  
c o n f i r m  t h i s .  
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C h a p t e r  5 .  
P o p u l a t i o n  m o d e l  f o r  B a s s a r i s  g o n e r i l l a  
5 . 1  I n t r o d u c t i o n  
A s  c o n c e r n  o v e r  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  m o u n t s ,  t h e r e  h a v e  b e e n  i n c r e a s i n g  c a l l s  f o r  
s t u d i e s  t h a t  q u a n t i f y  t h e  i m p a c t  o f  i n t r o d u c e d  a r t h r o p o d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s  o n  
n o n - t a r g e t  s p e c i e s  ( T h o m a s  &  W i l l i s ,  1 9 9 8 ;  L y n c h  &  T h o m a s ,  2 0 0 0 ;  H o p p e r ,  2 0 0 1 ;  
L o u d a  e t  a l . ,  2 0 0 3 ) .  W h i l s t  s o m e  p r o g r e s s  h a s  b e e n  m a d e  ( e . g . ,  D u a n  e t  a I . ,  1 9 9 8 ;  
B a r r a t t  e t  a l . ,  2 0 0 0 a ;  B o e t t n e r  e t  a l . ,  2 0 0 0 ;  B a b e n d r e i e r  e t  a l . ,  2 0 0 3 b ;  B a r r o n  e t  a l . ,  
2 0 0 3 ;  B e n s o n  e t  a l . ,  2 0 0 3 ) ,  t h e s e  s t u d i e s  o n l y  e s t i m a t e  t h e  l e v e l  o f  m o r t a l i t y  c a u s e d  
b y  t h e  b i o c o n t r o l  a g e n t ;  t h e y  d o  n o t  i n d i c a t e  i f  t h e  a g e n t  h a s  c a u s e d  a  p e r m a n e n t  
r e d u c t i o n  i n  t h e  n o n - t a r g e t  s p e c i e s '  a b u n d a n c e .  A  n o t a b l e  e x c e p t i o n  i s  B a r l o w  e t  a l .  
( 2 0 0 4 ) ,  w h o  u s e d  p o p u l a t i o n  m o d e l s  t o  q u a n t i f y  t h e  i m p a c t  o f t h e  p a r a s i t o i d  M .  
a e t h i o p o i d e s  ( i n t r o d u c e d  t o  N e w  Z e a l a n d  t o  c o n t r o l  S i t o n a  d i s c o i d e u s  G y l l e n h a l )  o n  
t h e  a b u n d a n c e  o f  t h e  n a t i v e  w e e v i l s  I r e n i m u s  s p p .  a n d  N i c a e a n a  s p p .  
( C u r c u l i o n i d a e :  E n t i m i n a e )  i n  t h e  O t a g o  r e g i o n .  I n  o n e  l o c a t i o n  a n  8 %  r e d u c t i o n  i n  
n a t i v e  w e e v i l  p o p u l a t i o n s  w a s  e s t i m a t e d  a n d  i n  a n o t h e r ,  h i g h e r  a l t i t u d e  l o c a t i o n  
.  w h e r e  t h e  p a r a s i t o i d  w a s  n o t  y e t  p r e s e n t ,  a  3 5 %  r e d u c t i o n  i n  n a t i v e  w e e v i l  
a b u n d a n c e  w a s  p r e d i c t e d  s h o u l d  M .  a e t h i o p o i d e s  e s t a b l i s h  t h e r e .  
S o m e  e c o l o g i c a l  t h e o r i e s  p r e d i c t  t h a t  a n  i n t r o d u c e d  p a r a s i t o i d  c a n  s u p p r e s s  a  h o s t  
p o p u l a t i o n  t o  a  n e w  l o w  a n d  s t a b l e  e q u i l i b r i u m  ( B e d d i n g t o n  e t  a l . ,  1 9 7 8 ) .  T h i s  
t h e o r y  i s  m a i n l y  d e r i v e d  f r o m  N i c h o l s o n - B a i l e y  - t y p e  m o d e l s  w h e r e  i t  i s  a s s u m e d  
t h a t  t h e  p a r a s i t o i d  s p e c i a l i s e s  o n  t h e  h o s t ,  s i n c e  t h e  p a r a s i t o i d  r a t e  o f  i n c r e a s e  i s  
d e t e r m i n e d  b y  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e ,  w h i c h  i n  t u m  d e t e r m i n e s  t h e  l e v e l  o f  
a t t a c k  o n  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  i n  t h e  f o l l o w i n g  g e n e r a t i o n .  H o w e v e r ,  i n  t h e  c a s e  o f  
n o n - t a r g e t  i m p a c t s ,  t h e  i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  p a r a s i t o i d  a n d  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t  
m a y  n o t  b e  s o  t i g h t l y  l i n k e d ,  g i v e n  t h a t  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t  i s  g e n e r a l l y  m u c h  l e s s  
a b u n d a n t  t h a n  t h e  t a r g e t  h o s t  a n d  i s  o f t e n  a  l e s s  p r e f e r r e d  a n d  l e s s  p r o d u c t i v e  h o s t  
( H o l t  &  H o c h b e r g ,  2 0 0 1 ;  L y n c h  e t  a l . ,  2 0 0 2 ) .  U n d e r  t h e s e  c i r c u m s t a n c e s ,  n o n - t a r g e t  
p a r a s i t i s m  i s  m o r e  l i k e l y  t o  b e  d e t e r m i n e d  b y  t h e  l o n g - t e r m  e q u i l i b r i u m  a b u n d a n c e  
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o f  t h e  o f t h e  t a r g e t  h o s t  a n d  p a r a s i t o i d  p o p u l a t i o n s  r a t h e r  t h a n  b y  n o n - t a r g e t  d e n s i t y  
( B a r l o w ;  1 9 9 9 ;  B a r l o w  e t  a l . ,  2 0 0 4 ) .  N o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  w a s  m o d e l l e d  a s  a  
c o n s t a n t  ( d e n s i t y - i n d e p e n d e n t  m o r t a l i t y )  i n  t h e  c u r r e n t  s t u d y  b e c a u s e  i t  w a s  a s s u m e d  
t h a t  P .  p u p a r u m  d y n a m i c s  a n d  e n s u i n g  a t t a c k  r a t e s  o n  B .  g o n e r i l l a  a r e  d e t e r m i n e d  
p r i m a r i l y  b y  t h e  a b u n d a n c e  o f  i t s  t a r g e t  h o s t  P .  r a p a e .  P i e r i s  r a p a e  i s  a n  a b u n d a n t  
s p e c i e s  w h i c h  i s  a n  e c o n o m i c  p e s t  o f  h o r t i c u l t u r a l  a n d  o c c a s i o n a l l y  f o r a g e  c r o p s  
( F e r g u s o n ,  1 9 8 9 ) ,  b u t  t h e r e  a r e  n o  d a t a  a v a i l a b l e  t o  d e m o n s t r a t e  t h a t  P .  r a p a e  
p o p u l a t i o n s  a r e  l a r g e r  t h a n  t h o s e  o f  t h e  B .  g o n e r i l l a .  H o w e v e r ,  t r a n s e c t  w a l k s  f r o m  
t h e  c u r r e n t  s t u d y  h a v e  s h o w n  t h a t  e v e n  i n  n o n - P o  r a p a e  h a b i t a t  ( d u e  t o  t h e  l a c k  o f  
l a r v a l  h o s t  p l a n t s ) ,  t h e i r  a b u n d a n c e  i s  s t i l l  o n  a v e r a g e  1 . 7 4  t i m e s  t h a t  o f  B .  g o n e r i l l a  
( A p p e n d i x  2 ) .  I t  i s  h i g h l y  p r o b a b l e  t h a t  P .  r a p a e  i s  e v e n  m o r e  a b u n d a n t  i n  
h o r t i c u l t u r a l ,  a g r i c u l t u r a l  a n d  u r b a n  a r e a s  w h e r e  i t s  c r u c i f e r o u s  h o s t  p l a n t s  a r e  m o r e  
a b u n d a n t .  P i e r i s  r a p a e  i s  a l s o  l i k e l y  t o  h a v e  a  g r e a t e r  i n f l u e n c e  o n  P .  p u p a r u m  
d y n a m i c s  c o m p a r e d  w i t h  B .  g o n e r i l l a  b e c a u s e  P .  p u p a r u m  c o m p l e t e s  i t s  w i n t e r  
d i a p a u s e  i n  t h e  t a r g e t ,  b u t  n o t  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t .  T h i s  m e a n s  t h a t  t h e  s p r i n g -
e m e r g i n g  g e n e r a t i o n  o f  P .  p u p a r u m  i s  a  f u n c t i o n  o f  t h e  n u m b e r  o f  P .  r a p a e  
p a r a s i t i s e d  t h e  p r e v i o u s  a u t u m n ,  n o t  t h a t  o f  B .  g o n e r i l l a .  F u r t h e r ,  e s t i m a t e s  o f  
p e r c e n t  p a r a s i t i s m  o f  P .  r a p a e  b y  P .  p u p a r u m  a r e  g e n e r a l l y  m u c h  h i g h e r  ( 3 3 - 1 0 0 % :  
T o d d ,  1 9 5 9 ;  A s h b y  &  P o t t i n g e r ,  1 9 7 4 )  t h a n  t h o s e  e s t i m a t e d  f o r  B .  g o n e r i l l a  ( 1 -
1 9 % ) ,  s u g g e s t i n g  t h a t  a t t a c k  r a t e s  b y  P .  p u p a r u m  a r e  h i g h e r  o n  P .  r a p a e  t h a n  B .  
g o n e r i l l a  a n d / o r  P .  p u p a r u m  i s  m o r e  a b u n d a n t  i n  P .  r a p a e  p o p u l a t i o n s .  T h e  e f f e c t s  
o f  p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a  o n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  w e r e  i n v e s t i g a t e d  w i t h  t h e  
s a m e  p o p u l a t i o n  m o d e l  t o  p r o v i d e  a  c o m p a r i s o n  w i t h  t h e  e f f e c t s  o f  P .  p u p a r u m .  
B e c a u s e  i t  i s  h i g h l y  p o l y p h a g o u s ,  E .  i n t r i c a t o r i a  d y n a m i c s  w e r e  a s s u m e d  t o  b e  o n l y  
w e a k l y  l i n k e d  w i t h  t h o s e  o f  B .  g o n e r i l l a ,  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m  w a s  a l s o  
m o d e l l e d  a s  a  c o n s t a n t ,  d e n s i t y - i n d e p e n d e n t  m o r t a l i t y .  
E v e n  w i t h  a  c o n s t a n t  p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y ,  t h e r e  i s  p o t e n t i a l  f o r  v a r i a t i o n  i n  t h e  
i m p a c t  o f  t h i s  m o r t a l i t y  o n  n o n - t a r g e t  h o s t  a b u n d a n c e .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  s y n c h r o n y  
o f t h e  h o s t  a n d  p a r a s i t o i d  g e n e r a t i o n s  w i l l  i n f l u e n c e  t h e  o v e r a l l  m o r t a l i t y  t h e  
p a r a s i t o i d  c a n  i n f l i c t ;  i f  t h e  h o s t  c a n  c o m p l e t e  a  g e n e r a t i o n  b e f o r e  t h e  e m e r g e n c e  o f  
t h e  p a r a s i t o i d ,  t h i s  r e p r e s e n t s  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m  f o r  t h e  h o s t .  
P t e r o m a l u s  p u p a r u m  o v e r w i n t e r i n g  i n  d i a p a u s i n g  P .  r a p a e  p u p a  d o  n o t  e m e r g e  u n t i l  
l a t e  N o v e m b e r  w h e n  t h e  f i r s t  s p r i n g  g e n e r a t i o n  o f  P .  r a p a e  i s  p u p a t i n g ,  s o  e a r l y -
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p u p a t i n g  B .  g o n e r i l l a  m i g h t  e s c a p e  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m .  S i m i l a r l y ,  E .  
i n t r i c a t o r i a  o v e r w i n t e r i n g  i n  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  o n  B a n k s  P e n i n s u l a  e m e r g e d  i n  
D e c e m b e r ,  s o  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  B .  g o n e r i l l a  p u p a t i n g  b e f o r e  D e c e m b e r  e s c a p e  a t t a c k  
b y  E .  i n t r i c a t o r i a .  A l s o ,  t h e  o r d e r  o f  r e p r o d u c t i o n  a n d  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  
r e l a t i o n  t o  t h e  t i m i n g  o f  p a r a s i t i s m  c a n  a f f e c t  t h e  l e v e l  o f  h o s t  s u p p r e s s i o n  ( M a y  e t  
a l . , 1 9 8 1 ) .  F o r  e x a m p l e ,  B a r l o w  e t  a l .  ( 1 9 9 6 )  s u r m i s e d  t h a t  o n e  r e a s o n  f o r  t h e  f a i l u r e  
o f  S p h e c o p h a g a  v e s p a r u m  v e s p a r u m  ( C u r t i s )  t o  c o n t r o l  w a s p  ( V e s p u l a  v u l g a r i s  ( L . )  
a n d  V e s p u l a  g e r m a n i c a  ( F . ) )  p o p u l a t i o n s  i n  N e w  Z e a l a n d  i s  t h a t  p a r a s i t i s m  a c t s  
b e f o r e  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  ( q u e e n  c o m b a t  a n d  n e s t  u s u r p a t i o n  i n  s p r i n g )  s o  t h a t  
w a s p  p o p u l a t i o n s  c a n  c o m p e n s a t e  f o r  l o s s e s  d u e  t o  p a r a s i t i s m .  A n a l y s e s  i n  C h a p t e r  
4  i n d i c a t e d  t h a t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  c o u l d  b e  o c c u r r i n g  i n  
t h e  p u p a l  o r  a d u l t  s t a g e s ,  s u g g e s t i n g  t h e  p o t e n t i a l  f o r  c o m p e n s a t i o n  o f  p u p a l  
p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y  i n  t h i s  s y s t e m .  
T h e  o r i g i n a l  i n t e n t i o n  o f  t h i s  c h a p t e r  w a s  t o  b u i l d  a  d e t a i l e d ,  s t a g e - s t r u c t u r e d ,  
s i m u l a t i o n  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  b a s e d  o n  t h e  d e v e l o p m e n t a l ,  s t a g e  s u r v i v a l  a n d  
f e c u n d i t y  r a t e s  e s t i m a t e d  i n  t h e  p r e v i o u s  c h a p t e r s .  H o w e v e r ,  d u e  t o  p r o b a b l e  e r r o r s  
i n  t h e  s u r v i v a l  a n d  f e c u n d i t y  e s t i m a t e s  ( s e e  C h a p t e r  3 ) ,  t h i s  w a s  n o t  p o s s i b l e  a n d  a  
m o r e  " s t r a t e g i c "  a p p r o a c h  w a s  t a k e n  t o  i n v e s t i g a t e  h o w  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  
p a r a s i t i s m  m i g h t  i n f l u e n c e  a n y  n o n - t a r g e t  i m p a c t .  T h e  t w o  g e n e r a t i o n s  o f  B .  
g o n e r i l l a  p e r  y e a r  ( t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a l s o  i n c o r p o r a t i n g  o v e r w i n t e r i n g  
d y n a m i c s )  w e r e  r e p r e s e n t e d  b y  s i m p l e  R i c k e r - t y p e  m o d e l s ,  w i t h  t h e  l i f e c y c l e  
p a r t i t i o n e d  b y  t h e  t i m i n g  o f  p a r a s i t i s m  a n d  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  r a t h e r  t h a n  b y  
i n d i v i d u a l  l i f e  s t a g e s .  T h i s  s i m p l e  m o d e l  w a s  t h e n  r u n  w i t h  p a r a s i t i s m  f r o m  e i t h e r  P .  
p u p a r u m  o r  E .  i n t r i c a t o r i a  r e m o v e d  t o  e s t i m a t e  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  i n  t h e i r  
a b s e n c e  a n d  h e n c e  t h e  l e v e l  o f  h o s t  s u p p r e s s i o n  t h e y  c a u s e .  B y  r u n n i n g  m o d e l  
s i m u l a t i o n s  w i t h  a n d  w i t h o u t  s p r i n g  p a r a s i t i s m ,  t h e  e f f e c t  o f  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  
p u p a l  p a r a s i t i s m  o n  t h e  l e v e l  o f  h o s t  s u p p r e s s i o n  c o u l d  b e  q u a n t i f i e d .  
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T h e  a i m s  o f t h i s  p a r t  o f t h e  s t u d y  w e r e :  
1 .  T o  c o n s t r u c t  a  r e a s o n a b l e  p o p u l a t i o n  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  o n  B a n k s  
P e n i n s u l a .  
2 .  T o  u s e  t h i s  m o d e l  t o  q u a n t i f y  t h e  e f f e c t  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  P .  
p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  a n d  c o m p a r e  t h i s  w i t h  t h e  e s t i m a t e d  
e f f e c t s  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m .  
3 .  T o  i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t  t h a t  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m  h a s  o n  t h e  
e s t i m a t e d  l e v e l s  o f  s u p p r e s s i o n  d u e  t o  p u p a l  p a r a s i t i s m .  
5 . 2  M e t h o d s  
5 . 2 . 1  M o d e l  s t r u c t u r e  
T h e  m o d e l l e d  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  h a d  t w o  g e n e r a t i o n s  p e r  y e a r :  t h e  f i r s t  
g e n e r a t i o n  a d u l t s  e m e r g e d  i n  e a r l y  s u m m e r  G I
t
,  t h e  s e c o n d  i n  l a t e  s u m m e r  G 2
t  
( F i g .  
5 . 1 ) .  S i n c e  B .  g o n e r i l l a  n o r m a l l y  o v e r w i n t e r s  i n  t h e  a d u l t  s t a g e ,  m o s t  o f  t h e  f i r s t  
g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  p r o d u c e d  e a c h  s u m m e r  G  I  t o  a r e  a  p r o d u c t  o f  t h e  n u m b e r  o f  




g o i n g  i n t o  d i a p a u s e ,  t h e i r  s u r v i v a l  o v e r  
w i n t e r ,  t h e i r  r e a l i z e d  f e c u n d i t y  i n  s p r i n g ,  a n d  t h e  s u b s e q u e n t  s u r v i v a l  o f t h e s e  e g g s  
t h r o u g h  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  t o  a d u l t  e m e r g e n c e  i n  e a r l y  s u m m e r .  H e n c e  t h e  
n u m b e r  o f  f i r s t  g e n e r a t i o n  a d u l t s  p r o d u c e d  f r o m  o v e r w i n t e r e d  a d u l t s  i s :  
a t  =  G 2 / - l  x  p d  x  0 a  X  A  x  S  e q n  1  
w h e r e  p d  i s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  G 2
t
- l  g o i n g  i n t o  r e p r o d u c t i v e  
d i a p a u s e ,  O u  i s  t h e  s u r v i v a l  r a t e  o f  d i a p a u s i n g  a d u l t s  o v e r w i n t e r ,  A i s  t h e  f i n i t e  r a t e  o f  
i n c r e a s e  a n d  s  i s  t h e  p r o p o r t i o n  o f  h o s t s  s u r v i v i n g  p a r a s i t i s m .  
H o w e v e r ,  i f  s o m e  a d u l t s  o f  G 2
t
- l  l a i d  e g g s  i n  a u t u m n  a n d  t h e s e  e g g s  h a t c h e d  a n d  
d e v e l o p e d  s l o w l y  o v e r  w i n t e r ,  t h i s  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  c o u l d  a l s o  c o n t r i b u t e  a  
n u m b e r  o f  a d u l t s  ( j )  t o  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  p r o d u c e d  e a c h  s u m m e r ,  g i v i n g :  
i t  = G 2 t - \ x ( 1 - p d ) x A x o
j  
e q n 2  
w h e r e  O J  i s  t h e  s u r v i v a l  r a t e  o f t h e  l a r v a l  s t a g e s  o v e r  w i n t e r .  I t  w a s  a s s u m e d  t h a t  
o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  s u f f e r e d  a d d i t i o n a l  m o r t a l i t y  d u e  t o  p r o l o n g e d  c o l d  
t e m p e r a t u r e s  a n d  f r e e z i n g ,  h e n c e  t h e  s c a l i n g  o f A b y  O J .  N o t e  t h a t  t h e  o v e r w i n t e r i n g  
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generation does not suffer mortality from parasitism because the field data showed 
that those individuals pupating before the end of October escaped parasitism by both 
E. in/rica/aria and P. puparum, presumably because pupation takes place before the 







Figure 5.1 Schematic of B. ganerilla annual cycle. 
The non-diapausing second generation adults which produce tlus overwintering 
larval generation are assumed not to survive the winter. In the monarch butterfly the 
ability of the adults to survive for many months over winter is associated with the 
suppression of juvenile hom10ne synthesis and consequent arrested reproductive 
development (Herman & Tatar, 2001). Conversely, those butterflies that are exposed 
to juvenile hormone are reproductively active and have a much reduced lifespan. A 
similar regulation of longevity was assumed for B. ganerilla, so that only adults that 
entered reproductive diapause survived winter. 
83 
H o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  w a s  a s s u m e d  t o  o c c u r  a f t e r ,  o r  a t  t h e  s a m e  t i m e  a s ,  p u p a l  
p a r a s i t i s m  b e c a u s e  t h e r e  w a s  n o  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  i n  t h e  e g g  
o r  l a r v a l  s t a g e s  ( C h a p t e r  4 ) .  T h e r e f o r e  t h e  n u m b e r  o f  f i r s t  g e n e r a t i o n  a d u l t s  
s u r v i v i n g  t o  r e p r o d u c e ,  G  1  t i s :  
e q n 3  
w h e r e  b  i s  t h e  d e n s i t y - d e p e n d e n t  c o e f f i c i e n t  r e p r e s e n t i n g  t h e  s t r e n g t h  o f t h e  d e n s i t y -
d e p e n d e n t  m o r t a l i t y ,  a n d  a t  a n d i t  a r e  t h e  n u m b e r  o f  f i r s t  g e n e r a t i o n  a d u l t s  p r o d u c e d  
f r o m  o v e r w i n t e r e d  a d u l t s  a n d  o v e r w i n t e r e d  l a r v a e  r e s p e c t i v e l y .  
I t  w a s  a s s u m e d  t h a t  t h e  o v e r w i n t e r i n g  p r e - i m a g i n a l  g e n e r a t i o n  c o n t r i b u t e d  t o  t h e  
p o o l  o f  a d u l t s  i n  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  p r o d u c e d  e a c h  s u m m e r  r a t h e r  t h a n  t h e  p o o l  o f  
a d u l t s  b r e a k i n g  d i a p a u s e  a n d  r e p r o d u c i n g  i n  s p r i n g .  T h i s  w a s  b e c a u s e  l a r v a e  
o v e r w i n t e r i n g  i n  t h e  f i e l d  w e r e  a t  t h e  f o u r t h  i n s t a r  s t a g e  i n  e a r l y / m i d  O c t o b e r  a n d  
t h e y  e c l o s e d  i n  l a t e  N o v e m b e r / e a r l y  D e c e m b e r .  H e n c e  a d u l t  e c l o s i o n  w a s  o n l y  
a p p r o x i m a t e l y  a  m o n t h  e a r l i e r  t h a n  t h e  m a i n  c o h o r t  o f  f i r s t  g e n e r a t i o n  a d u l t s  w h o m  
d e v e l o p e d  f r o m  e g g s  l a i d  i n  s p r i n g  a n d  e m e r g e d  i n  l a t e  D e c e m b e r .  A l s o ,  d e s p i t e  t h e  
e a r l y  s t a r t  t h a t  t h i s  o v e r w i n t e r e d  p r e - i m a g i n a l  g e n e r a t i o n  h a d  i n  p r o d u c i n g  f i r s t  
g e n e r a t i o n  a d u l t s ,  i t  w a s  a s s u m e d  t h a t  t h e y  s t i l l  o n l y  p r o d u c e d  t w o  g e n e r a t i o n s  o f  
a d u l t s  p e r  s u m m e r .  T h i s  w a s  b e c a u s e  t h e  p h e n o l o g y  m o d e l  p r e d i c t e d  t h a t  i n  m o s t  o f  
t h e  s u m m e r s  s i m u l a t e d  ( t w e l v e  o u t  o f  f i f t e e n ) ,  a  t h i r d  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s  w a s  n o t  
p r o d u c e d  i f  t h e  m o d e l  w a s  i n i t i a l i s e d  w i t h  f o u r t h  i n s t a r  l a r v a e  a t  t h e  s t a r t  o f  O c t o b e r .  
T h i s  m e a n t  t h a t t h e  n u m b e r  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  G 2
t  
p r o d u c e d  p e r  s u m m e r  
c o u l d  b e  c a l c u l a t e d  d i r e c t l y  f r o m  G  1  t  a s :  
G  2 t  =  ( G  I t  x  A  x  s  ) . e x p [  - b (  G  I t  x  A  x  s ) ]  e q n  4  
w h e r e  t h e  n o t a t i o n  i s  t h e  s a m e  a s  b e f o r e  b u t  n o w  a l l  m e m b e r s  o f  t h i s  g e n e r a t i o n  
s u f f e r  f r o m  p a r a s i t i s m .  
5 . 2 . 2  M o d e l  p a r a m e t e r s  
F i n i t e  r a t e  o f  i n c r e a s e ,  A  
E s t i m a t i o n  o f  t h e  f i n i t e  r a t e  o f  i n c r e a s e  p e r  g e n e r a t i o n  w a s  p r o b l e m a t i c  b e c a u s e  
e s t i m a t e s  o f  s u r v i v a l  f r o m  e g g  t o  a d u l t  f r o m  t h e  l i f e  t a b l e  s t u d y  w e r e  e x t r e m e l y  l o w ,  
p a r t i c u l a r l y  i n  a  d r o u g h t  y e a r ,  a n d  u s i n g  t h e  a v e r a g e  f e c u n d i t y  m e a s u r e d  i n  t h e  
l a b o r a t o r y ,  p r e d i c t e d  A < l ,  g i v i n g  p o p u l a t i o n  d e c l i n e .  H o w e v e r ,  d u r i n g  t h e  f i r s t  
8 4  
generation at the PV site during 2001102, a maximum survival rate from the egg to 
adult stage of 0.00677 was recorded. Pupal parasitoid mortality was deducted by 
multiplying the overall survival by one minus the parasitoid marginal attack rate 
giving a maximum survival rate in the absence of parasitism of 0.00984. Using the 
maximum fecundity measured in the laboratory (654 eggs) and assuming an even sex 
ratio enabled calculation of the finite rate of increase as: "A= 0.00984 x 654'" 2 = 
3.22. 
Another way to estimate the finite rate of increase is from regressions of population 
growth rate against population density, as presented in Chapter 4. The intercept of 
these regressions provides an estimate of r m, the intrinsic rate of increase, and the 
finite rate of increase can be approximated as"A= exp(rm). However, if there is 
immigration occurring between the populations measured, which is likely to be the 
case with B. gonerilla on Banks Peninsula, then this method will produce an 
overestimate ofrm (LeLe et al., 1998) and therefore an overestimate of"A Using the 
data on the change in adult abundance from the first to second generation within a 
summer (Table 4.2), the value of "A calculated was exp(1.23) = 3.42, which, as 
expected, is higher than the value of"A= 3.22 calculated above from a single 
population. In the winter of 2002 many overwintering larvae were observed, so 
changes in adult abundance from the first generation in summer 2001102 to the first 
generation in 2002/03 would have reflected both summer and overwinter 
recruitment. Regressing these rates of change on first generation abundance in 
2001/02 gave an intercept of r m = 1.23 (linear regression: y = 1.23 - 0.319x, d.f. = 4, 
,; = 0.83, P = 0.008), which suggests that the annual intrinsic rate of increase in the 
presence of an overwintering larval generation is very similar to the r m calculated for 
a single summer generation. Whilst the values of r m calculated from adult counts 
were not used in the model because they are likely to be inflated due to the effects of 
immigration, the fact that the annual intrinsic rate of increase was very similar to the 
r m calculated for a single summer generation was used to estimate the unknown 
overwintering survival rates (see section 5.2.2: overwintering survival of adults and 
larvae). 
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Density dependence coefficient, b 
In this model, the value of strength of the density dependence does not affect the host 
dynamics, it only contributes to the size ofthe host equilibrium i.e., the estimated 
level of suppression caused by the parasitoids will be independent ofthe value of b. 
Therefore b was estimated by simply adjusting its value until equilibrium densities in 
the presence of parasitism were similar to those observed, suggesting b = 0.058. 
Proportion ofsecond generation adnlts entering reproductive diapause, pd 
Assuming that all first generation adults were reproductively active and that there 
was an even sex ratio, the number of eggs per adult at the third generation egg peak 
in March 2002 divided by the number of eggs per adult at the second generation egg 
peak in December 2001 estimates the proportion of second generation adults 
becoming reproductively active. The proportion of second generation adults 
reproducing was estimated as 0.56, so the proportion entering diapause was 
estimated as pd = 0.44. 
Survival from parasitism, s 
Survival from parasitism was based on the measures of percent parasitism presented 
in the life tables in Chapter 3. However, for the 2000/01 season when overwintering 
larvae contributed noticeably to the first summer generation, B. gonerilla pupating 
before November (n = 13) were removed from the life table calculations giving a 
slightly higher parasitism rate for the true summer generations. Potential differences 
in percent parasitism ofthe first and second generations were investigated but no 
significant differences were found between E. intricatoria parasitism rates in either 
season (two-sample binomial test, P>0.05) so the pooled percentage parasitism 
values were used for both summer generations. However in 2000/01 parasitism by P. 
puparum was significantly higher in the first generation at 28% compared with the 
second generation when it was only 8%. Therefore different parasitism rates were 
used for the first and second generation parasitism by P. puparum in the model. 
Survival from parasitism, s, was calculated as one minus the average percent 
parasitism (Table 5.1). 
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T a b l e  5 . 1  E s t i m a t e s  o f  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  a n d  s u r v i v a l  f r o m  p a r a s i t i s m  ( s )  u s e d  i n  
t h e  d e f a u l t  m o d e l .  
P . p u p a r u m  
E .  i n t r i c a t o r i a  
%  p a r a s i t i s m ,  f r o m  
2 0 0 0 / 0 1 1 i f e  t a b l e *  
0 . 2 8
1
, 0 . 0 8
2  
0 . 2 5  
%  p a r a s i t i s m ,  f r o m  
2 0 0 1 1 0 2  l i f e  t a b l e  
0 . 0 2
1
,  0 . 0 1
2  
0 . 3 0  
V a l u e  o f  s  u s e d  i n  
m o d e l  
. 8 5
1
, 0 . 9 6
2  
0 . 7 3  
•  =  s l i g h t l y  d i f f e r e n t  v a l u e s  t o  T a b l e  3 . 1  b e c a u s e  e a r l y - p u p a t i n g  B .  g o n e r i l l a  r e m o v e d  f r o m  
c a l c u l a t i o n s .  
I  =  1 s t  g e n e r a t i o n ,  2  =  s e c o n d  g e n e r a t i o n .  
O v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  o f  a d u l t s  a n d  l a r v a e ,  O a  a n d  O J  
T h e  s u r v i v a l  r a t e s  o f  l a r v a e  o r  a d u l t s  o v e r  w i n t e r  w e r e  u n k n o w n  b e c a u s e  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  w e r e  n o t  m o n i t o r e d  o v e r  w i n t e r .  I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  c a l c u l a t e  a d u l t  
o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  f r o m  c h a n g e s  i n  a d u l t  a b u n d a n c e  f r o m  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  
p e a k  i n  o n e  s e a s o n  t o  t h e  p e a k  i n  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g  b e c a u s e  i n  m a n y  c a s e s  
a b u n d a n c e  a p p e a r e d  t o  i n c r e a s e  d r a m a t i c a l l y  o v e r  w i n t e r .  T h i s  a p p a r e n t  i n c r e a s e  i s  
t h o u g h t  t o  b e  b o t h  a  r e f l e c t i o n  o f  i m m i g r a t i o n  a n d  t h e  i n c r e a s e d  a p p a r e n c y  o f t h e  
b u t t e r f l i e s  i n  s p r i n g .  I n s t e a d ,  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  r a t e s  w e r e  e s t i m a t e d  i n d i r e c t l y  
b y  f i r s t l y  e s t i m a t i n g  t h e  p r o p o r t i o n a l  c o n t r i b u t i o n  ( c )  o f  t h e  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a l  
g e n e r a t i o n  t o  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  o f  a d u l t s .  T h i s  p r o p o r t i o n a l  c o n t r i b u t i o n  w a s  
c a l c u l a t e d  a s  t h e  n u m b e r  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a t i n g  b e f o r e  N o v e m b e r  d i v i d e d  b y  t h e  
t o t a l  n u m b e r  o f  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  c o n t r i b u t i n g  t o  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  ( t h i s  
e s t i m a t i o n  a s s u m e s  t h a t  n o n - p a r a s i t o i d  p u p a l  m o r t a l i t y  i s  t h e  s a m e  f o r  b o t h  t h e  
o v e r w i n t e r i n g  a n d  f i r s t  g e n e r a t i o n ) .  F o r  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  o f t h e  2 0 0 0 / 0 1  s e a s o n  
f o l l o w i n g  a  w i n t e r  w h e n  m a n y  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  w e r e  o b s e r v e d  t h i s  c o n t r i b u t i o n  
w a s  r e l a t i v e l y  h i g h  a t  c  =  0 . 2 3 2 ,  w h i l s t  i n  t h e  2 0 0 1 1 0 2  s e a s o n  a f t e r  a  w i n t e r  w h e n  
v e r y  f e w  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  w e r e  o b s e r v e d  t h i s  c o n t r i b u t i o n  w a s  l o w  a t  c  =  0 . 0 3 8 .  
F r o m  e q u a t i o n s  1  a n d  2  t h e  p r o p o r t i o n a l  c o n t r i b u t i o n  o f  t h e  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a l  
g e n e r a t i o n  i s :  
( 1 - p d ) x  O J  
c  =  - - - - - - - - - = : . - - -
( ( 1 - p d )  x  0 )  +  ( p d  x  0  a )  
e q n 5  
S o l v i n g  f o r  t h e  r a t i o  o a / O j  g i v e s :  
: ;  =G-+e~~dJ 
e q n 6  
F o r  a  s e a s o n  f o l l o w i n g  a  w i n t e r  i n  w h i c h  l a r v a e  o v e r w i n t e r e d :  c  =  0 . 2 3 2  a n d  p d  =  
0 . 4 4 ,  w h i c h  g i v e s  o a l O j  =  4 . 2 1 .  T r i a l l i n g  v a r i o u s  v a l u e s  o f  O a  i n  t h e  m o d e l  w h i c h  
s a t i s f i e d  t h e  r a t i o  O a / O j  =  4 . 2 1  a n d  w h i c h  a l s o  r e s u l t e d  i n  t h e  m a x i m u m  a n n u a l  r a t e  o f  
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i n c r e a s e  b e i n g  s i m i l a r  t o  t h e  m a x i m u m  g e n e r a t i o n a l  r a t e  o f  i n c r e a s e  ( A =  3 . 2 2 )  l e d  t o  
t h e  s o l u t i o n  o f  O a  =  0 . 5 5  a n d  t h e r e f o r e  O J  =  0 . 1 3 1  i n  a  m i l d  w i n t e r .  I t  w a s  a s s u m e d  
t h a t  a d u l t  s u r v i v a l  o v e r  w i n t e r  i s  f a i r l y  c o n s t a n t  f r o m  y e a r  t o  y e a r  s i n c e  t h e y  a r e  
c a p a b l e  o f  b e h a v i o u r a l  t h e r m o r e g u l a t i o n  a n d  a p p e a r  t o  b e  r e s i l i e n t  t o  s h o r t  p e r i o d s  o f  
f r e e z i n g .  T h e r e f o r e ,  s u b s t i t u t i n g  O a =  0 . 5 5  a n d  c  =  0 . 0 3 8  i n t o  e q u a t i o n  6  g i v e s  a  
l a r v a l  s u r v i v a l  r a t e  o v e r  a  h a r s h  w i n t e r  o f  O J  =  0 . 0 1 7  ( T a b l e  5 . 2 ) .  
T a b l e  5 . 2  D e f a u l t  v a l u e s  u s e d  i n  B .  g o n e r i l l a  m o d e l  
S y m b o l  D e s c r i p t i o n  
A  F i n i t e  r a t e  o f  i n c r e a s e  p e r  g e n e r a t i o n  
b  D e n s i t y  d e p e n d e n c e  c o e f f i c i e n t  
s  S u r v i v a l  f r o m  p a r a s i t i s m  p e r  g e n e r a t i o n  
p d  P r o p o r t i o n  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  
e n t e r i n g  d i a p a u s e  
O a  A d u l t  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  
O J  L a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  
P ( h i g h  O J )  P r o b a b i l i t y  o f  h i g h  l a r v a l  s u r v i v a l  o v e r  
w i n t e r  
1  =  1 s t  g e n e r a t i o n ,  2  =  s e c o n d  g e n e r a t i o n  
V a l u e  
3 . 2 2  
- 0 . 0 5 8  
0 . 8 5
1
, 0 . 9 6
2  
P .  p u p a r u m  
0 . 7 3  E .  i n t r i c a t o r i a  
0 . 4 4  
0 . 5 5  
0 . 1 3 1  h i g h  
0 . 0 1 7  l o w  
0 . 6 6 7  
5 . 2 . 3  M o d e l  s i m u l a t i o n s :  e s t i m a t i o n  o f  t h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n ,  p  
T h e  p r o p o r t i o n a l  s u p p r e s s i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  d u e  t o  e a c h  p a r a s i t o i d  w a s  
c a l c u l a t e d  a s :  
p = I - N * / K  
e q n  7  
w h e r e  N *  i s  t h e  e q u i l i b r i u m  a b u n d a n c e  o f t h e  s e c o n d  s u m m e r  g e n e r a t i o n  i n  t h e  
p r e s e n c e  o f  p a r a s i t i s m  a n d  K  i s  t h e  e q u i l i b r i u m  a b u n d a n c e  o f  t h e  s e c o n d  s u m m e r  
g e n e r a t i o n  i n  t h e  a b s e n c e  o f  p a r a s i t i s m .  N o t e  t h a t  t h e  u s e  o f  t h e  w o r d  " s u p p r e s s i o n "  
i n  t h i s  c h a p t e r  s i m p l y  m e a n s  t h a t  h o s t  p o p u l a t i o n  a b u n d a n c e  i s  b e i n g  l i m i t e d  b y  
p a r a s i t i s m ,  i t  i s  n o t  i n t e n d e d  t o  i m p l y  r e g u l a t i o n  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  b y  t h e  
p a r a s i t o i d s  a s  t h i s  w o u l d  r e q u i r e  a  d e n s i t y - d e p e n d e n t  m e c h a n i s m .  
T h i s  w a s  c a l c u l a t e d  f o r  b o t h  O J  =  0 . 1 3  a n d  O J  =  0 . 0 1 7  w h i c h  g i v e s  a  r a n g e  o f  
s u p p r e s s i o n  l e v e l s  f o r  B .  g o n e r i l l a  p o p U l a t i o n s  i n  t h e  p r e s e n c e  a n d  n e a r  a b s e n c e  o f  
a n  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  r e s p e c t i v e l y .  H o w e v e r ,  t h e s e  a r e  e q u i l i b r i u m  s o l u t i o n s  
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f o r  e i t h e r  o v e r w i n t e r i n g  s c e n a r i o ;  i n  r e a l i t y  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  w i l l  e x p e r i e n c e  
a  m i x t u r e  o f  y e a r s  i n  w h i c h  t h e r e  i s  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  a n d  y e a r s  i n  w h i c h  t h e r e  
i s n ' t .  I t  i s  n o t  k n o w n  w h a t  d e t e r m i n e s  a  g o o d  o r  a  p o o r  y e a r  f o r  l a r v a l  
o v e r w i n t e r i n g ,  b u t  f r o s t  f r e q u e n c y  i s  l i k e l y  t o  b e  i m p o r t a n t  s i n c e  b o t h  l a r v a e  a n d  U .  
f e r o x  l e a v e s  c a n n o t  s u r v i v e  p r o l o n g e d  f r e e z i n g  c o n d i t i o n s .  P o s t - h o c  s c r u t i n y  o f  t h e  
i n c i d e n c e  o f  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  v e r s u s  v a r i a t i o n  i n  f r o s t  f r e q u e n c y  f a i l e d  t o  f i n d  a  
c l e a r  r e l a t i o n s h i p .  I n  w i n t e r  2 0 0 0  w h e n  m a n y  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  w e r e  o b s e r v e d  
t h e r e  w e r e  f e w e r  t h a n  a v e r a g e  s c r e e n  f r o s t s  r e c o r d e d  ( 2 5  v s  l o n g - t e r m  m e a n  o f 3 7  
p e r  y e a r )  a n d  i n  w i n t e r  2 0 0 1  t h e r e  w e r e  m o r e  s c r e e n  f r o s t s  t h a n  u s u a l  ( 4 8  v s  3 7  p e r  
y e a r )  a n d  f e w  o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e ,  y e t  c o n t r a r i l y  t h e  w i n t e r  o f  2 0 0 2  h a d  m a n y  
o v e r w i n t e r i n g  l a r v a e  b u t  a  h i g h e r  t h a n  a v e r a g e  f r e q u e n c y  o f  f r o s t s  ( 4 1  v s  3 7  p e r  
y e a r ) .  T h e  l a c k  o f  d a t a  o n  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  a n d  t h e  s h o r t  t i m e  f r a m e  o f  t h i s  s t u d y  
m e a n t  t h a t  c h a r a c t e r i s a t i o n  o f  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  a n d  
c l i m a t e  w a s  n o t  p o s s i b l e ,  b u t  a  c r u d e  a t t e m p t  t o  i n c o r p o r a t e  s o m e  v a r i a t i o n  w a s  
m a d e  b y  m a k i n g  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  O J  f o l l o w  a  d i s c r e t e  p r o b a b i l i t y  d e n s i t y  
f u n c t i o n  b a s e d  o n  t h e  f r e q u e n c y  o f  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  o b s e r v e d  i n  t h e  f i e l d  o v e r  
t h e  t h r e e  w i n t e r s  o f  t h i s  s t u d y .  T h u s  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  l o w  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  
w a s  s e t  t o  1 / 3  a n d  t h e  p r o b a b i l i t y  o f  h i g h  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  w a s  s e t  t o  2 / 3  ( i . e .  
P ( o J = 0 . 1 7 )  =  0 . 6 6 7 ) .  T h i s  w a s  i m p l e m e n t e d  i n  t h e  m o d e l  b y  d r a w i n g  a  r a n d o m  
n u m b e r  e a c h  w i n t e r  ( 0  ' ; ; : : r a n d  ~I) a n d  a p p l y i n g  h i g h  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  i f  t h e  
r a n d o m  v a r i a b l e  d r a w n  w a s  g r e a t e r  t h a n  0 . 3 3  ( i f r a n d > 0 . 3 3  t h e n  O J  =  0 . 1 7 ) .  M e a n  
a b u n d a n c e  o f  t h e  s e c o n d  s u m m e r  g e n e r a t i o n  w a s  c a l c u l a t e d  b y  r u n n i n g  e a c h  
s i m u l a t i o n  f o r  1 0 0 0  y e a r s  a n d  a v e r a g i n g  G 2 ,  o v e r  t h e  l a s t  9 0 0  y e a r s  o f  t h e  
s i m u l a t i o n .  T h i s  m e a n  a b u n d a n c e  w a s  t h e n  a v e r a g e d  o v e r  t h e  r e s u l t s  o f  1 0 0  
i n d e p e n d e n t  s i m u l a t i o n s  u s i n g  t h e  s a m e  p a r a m e t e r  c o m b i n a t i o n s .  T h e  p r o p o r t i o n a l  
s u p p r e s s i o n  l e v e l , p ,  w a s  c a l c u l a t e d  a s  i n  e q u a t i o n  7 ,  u s i n g  t h e  m e a n  a b u n d a n c e  i n  
p l a c e  o f  t h e  e q u i l i b r i u m  a b u n d a n c e .  
A  s e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  w a s  p e r f o r m e d  b y  r u n n i n g  t h e  m o d e l  w i t h  t h e  v a l u e s  o f  s ,  A ,  
p d ,  O a  a n d  O J  c h a n g e d  t o  p l u s  o r  m i n u s  1 0 %  a n d  2 0 %  o f  t h e i r  d e f a u l t  v a l u e s .  
D i f f e r e n t  p r o b a b i l i t y  d e n s i t y  f u n c t i o n s  f o r  t h e  i n c i d e n c e  o f  h i g h  o v e r w i n t e r i n g  
s u r v i v a l  w e r e  a l s o  t e s t e d ;  t h e s e  w e r e  P ( o J = 0 . 1 7 )  =  0 . 7 5  a n d P ( o r O . 1 7 )  =  0 . 5 0 .  
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5 . 3  R e s u l t s  
T h e  m o d e l  s u g g e s t e d  t h a t  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o f  P .  p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  h a s  b e e n  s m a l l ,  w i t h  t h e  d e f a u l t  p a r a m e t e r s  p r e d i c t i n g  t h a t  a  5 %  
s u p p r e s s i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  o c c u r r e d  w i t h  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  P .  p u p a r u m  
( T a b l e  5 . 3 ;  F i g .  5 . 2 a ) .  I n  c o n t r a s t ,  t h e  m o d e l  s u g g e s t e d  t h a t  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  
h a s  b e e n  r e d u c e d  b y  a  s u b s t a n t i a l  3 0 %  s i n c e  t h e  i n t r o d u c t i o n  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  
( T a b l e  5 . 3 ;  F i g .  5 . 2 b ) .  T h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  p ,  i s  m o d i f i e d  b y  t h e  s u r v i v a l  o f  t h e  
o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  O J :  i f  t h e r e  i s  f r e q u e n t l y  o r  a l w a y s  l o w  o v e r w i n t e r i n g  
s u r v i v a l  t h e n  t h e  p r e d i c t e d  i m p a c t  i s  m u c h  h i g h e r  ( T a b l e  5 . 3 ) ,  s i n c e  t h e  a n n u a l  
c a p a c i t y  f o r  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e  i s  l o w e r  i f  t h e r e  i s  n o  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n .  
P r e d i c t e d  l e v e l s  o f  s u p p r e s s i o n  a r e  h i g h e r  i f  t h e  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  g e t s  
p a r a s i t i s e d ,  i l l u s t r a t i n g  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m  d o e s  
r e d u c e  t h e  o v e r a l l  i m p a c t  ( T a b l e  5 . 3 ) .  N o t  s u r p r i s i n g l y ,  t h i s  d i f f e r e n c e  i n  
s u p p r e s s i o n  l e v e l s  i s  m o s t  p r o n o u n c e d  w h e n  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  i s  h i g h  ( T a b l e  
5 . 3 ) ,  s i n c e  t h e r e  a r e  m o r e  i n d i v i d u a l s  p r o t e c t e d  i n  t h e  r e f u g e  i n  t h i s  c a s e .  
T a b l e  5 . 3  E s t i m a t e d  p r o p o r t i o n a l  s u p p r e s s i o n  ( P )  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  d u e  t o  
p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a .  V a l u e s  o f  p  w i t h o u t  b r a c k e t s  i n d i c a t e  
l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  w h e n  t h e  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  d o e s  n o t  g e t  p a r a s i t i s e d ;  
v a l u e s  o f  p  i n  b r a c k e t s  i n d i c a t e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  i f  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  d i d  
g e t  p a r a s i t i s e d .  
E q u i l i b r i u m  r e s u l t s  S t o c h a s t i c  s i m u l a t i o n  r e s u l t s  
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Y e a r s  s i n c e  i n t r o d u c t i o n  o f  p a r a s i t o i d  
F i g u r e  5 . 2  R e s u l t s  f r o m  t w o  s t o c h a s t i c  s i m u l a t i o n s  ( u s i n g  d e f a u l t  v a l u e s  i n  T a b l e  
5 . 3 )  s h o w i n g  c h a n g e  i n  r e l a t i v e  a b u n d a n c e  o f  B .  g o n e r i l l a  ( N / K )  f o l l o w i n g  t h e  
i n t r o d u c t i o n  o f  a )  P .  p u p a r u m  a n d  b )  E .  i n t r i c a t o r i a .  
S e n s i t i v i t y  a n a l y s i s  s h o w e d  t h a t  t h e  e s t i m a t e d  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  p ,  w a s  m o s t  
s e n s i t i v e  t o  t h e  f i n i t e  r a t e  o f  i n c r e a s e  p a r a m e t e r ,  A ( F i g .  5 . 3 ) .  R e s t a t i n g  e q u a t i o n s  1 - 4  
( a n d  i g n o r i n g  d e n s i t y  d e p e n d e n c e ) ,  i l l u s t r a t e s  t h e  i m p o r t a n c e  o f  A  i n  d e t e r m i n i n g  t h e  
c h a n g e  i n  a b u n d a n c e  f r o m  o n e  g e n e r a t i o n  t o  t h e  n e x t :  
G i
t  
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i . e . ,  t h e  l a r g e r  t h e  r e p r o d u c t i v e  c a p a c i t y  r e l a t i v e  t o  p a r a s i t i s m ,  t h e  l e s s  e f f e c t  a  g i v e n  
p a r a s i t i s m  r a t e  w i l l  h a v e  o n  t h e  r a t e  o f  p o p u l a t i o n  c h a n g e .  F i g u r e  5 . 4  i l l u s t r a t e s  t h e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  a n d  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  a t  d i f f e r e n t  r a t e s  
o f  i n c r e a s e .  A t  l o w  r a t e s  o f  i n c r e a s e ,  l o w  r a t e s  o f  p a r a s i t i s m  c a n  c a u s e  h i g h  l e v e l s  o f  
h o s t  s u p p r e s s i o n  b u t  a t  h i g h  r a t e s  o f  i n c r e a s e  p o p u l a t i o n s  c a n  s u s t a i n  h i g h  r a t e s  o f  
9 1  
parasitism without much host suppression. Sensitivity to the level of parasitism (1 -
s) depended on the original value assumed. So for E. intricatoria parasitism, which 
was generally high, the model was sensitive to proportional increases in this value 
(Fig. 5.3b), but not so for P. puparum parasitism which had a relatively low default 
value (Fig. 5.3a). Figures 5.3 and 5.4 show that, even taking into account some 
uncertainty in the parameter values, the proportional suppression of B. gonerilla 
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Figure 5.3 Sensitivity analysis of estimated proportional suppression (P) of B. 
gonerilla abundance to changes in default parameter values. Light grey shading = 
10% change in value, dark grey = 20% change in value, symbol at top of bar 
indicates direction of per centage change in value (all other parameters were held at 
their default value). Panel a) shows proportional suppression due to P. puparum 
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P e r c e n t  p a r a s i t i s m  ( 1 - s )  
F i g u r e  5 . 4  M e a n  p r o p o r t i o n a l  s u p p r e s s i o n  ( P )  u n d e r  v a r y i n g  p e r c e n t  p a r a s i t i s m  ( =  
I - s u r v i v a l  f r o m  p a r a s i t i s m )  a n d  f i n i t e  r a t e s  o f  i n c r e a s e  ( A )  p e r  s u m m e r  g e n e r a t i o n .  
F i l l e d  c i r c l e  =  p r e d i c t i o n  f o r  P .  p u p a r u m ,  o p e n  c i r c l e  =  p r e d i c t i o n  f o r  E .  i n t r i c a t o r i a .  
T h e  m e a n  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  w a s  a l s o  s e n s i t i v e  t o  c h a n g e s  i n  t h e  a d u l t  
o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  O a  ( F i g .  5 . 3 ) ,  w h i c h  a g a i n  r e l a t e s  t o  t h e  o v e r a l l  c a p a c i t y  f o r  
i n c r e a s e ,  s i n c e  i f  t h e  p r o p o r t i o n  o f  a d u l t s  s u r v i v i n g  o v e r  w i n t e r  i s  h i g h e r ,  t h e  s p r i n g  
r e p r o d u c t i v e  p o p u l a t i o n  i s  h i g h e r .  A n  i n c r e a s e  i n  t h e  p r o p o r t i o n  o f  s e c o n d  
g e n e r a t i o n  a d u l t s  e n t e r i n g  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  ( P d ) ,  h a s  a  s i m i l a r  e f f e c t  t o  
i n c r e a s i n g  a d u l t  s u r v i v a l  o v e r  w i n t e r  ( o a ) ,  i n  t h a t  i t  r e s u l t s  i n  a  h i g h e r  s p r i n g  
r e p r o d u c t i v e  p o p u l a t i o n  a n d  l o w e r  s u p p r e s s i o n  l e v e l s .  H o w e v e r  t h e  e f f e c t  o f  a  
p r o p o r t i o n a l  i n c r e a s e  i n  p d  i s  n o t  a s  l a r g e  a s  t h e  s a m e  p r o p o r t i o n a l  i n c r e a s e  i n  O a  
b e c a u s e  t h e  i n c r e a s e  i n  r e p r o d u c t i v e  a d u l t s  i n  s p r i n g  i s  d i s c o u n t e d  b y  h a v i n g  a  
s m a l l e r  o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n ,  s i n c e  t h e  p r o p o r t i o n  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  
r e p r o d u c i n g  ( l - p d )  i s  d e c r e a s e d  ( E q n s .  8  &  9 ) .  
T h e  d e f a u l t  m o d e l  a s s u m e d  t h a t  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a c t e d  a f t e r  p a r a s i t i s m  b u t  a  
v a r i a t i o n  o f t h e  m o d e l  w a s  t e s t e d  w h e r e  p a r a s i t i s m  a c t e d  b e f o r e  h o s t  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e .  T h i s  m o d e l  p r e d i c t e d  m u c h  h i g h e r  l e v e l s  o f  h o s t  p o p u l a t i o n  
s u p p r e s s i o n  o f  4 8 %  a n d  1 0 %  d u e  t o  E .  i n t r i c a t o r i a  a n d  P .  p u p a r u m  r e s p e c t i v e l y  ( c . f .  
3 0 %  a n d  5 %  f r o m  t h e  d e f a u l t  m o d e l ) .  T h e  p r e d i c t e d  i m p a c t s  o f  p a r a s i t i s m  w e r e  
g r e a t e r  b e c a u s e  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  d o e s  n o t  h a v e  a  c h a n c e  t o  c o m p e n s a t e  f o r  
p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y  l i k e  i t  d o e s  i n  t h e  d e f a u l t  m o d e l .  
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5 . 4  D i s c u s s i o n  
5 . 4 . 1  Q u a n t i f i c a t i o n  o f  a  n o n - t a r g e t  i m p a c t  
T h e  m o d e l  p r e s e n t e d  h e r e  q u a n t i f i e s  t h e  e f f e c t  o f  a n  i n t r o d u c e d  a r t h r o p o d  b i o c o n t r o l  
a g e n t  o n  n o n - t a r g e t  h o s t  a b u n d a n c e  a n d  i s  o n l y  t h e  s e c o n d  a t t e m p t  t o  d o  s o  i n  t h e  
l i t e r a t u r e ,  t h e  f i r s t  b e i n g  t h a t  o f  B a r l o w  e t  a l .  ( 2 0 0 4 ) .  F o r  t h e  c u r r e n t  c a s e  s t u d y ,  t h e  
e f f e c t  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w a s  e s t i m a t e d  t o  b e  m i n i m a l  c a u s i n g  
l e s s  t h a n  5 %  s u p p r e s s i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e .  T h e  e f f e c t  o f t h e  a d v e n t i v e  
p a r a s i t o i d  E .  i n t r i c a t o r i a  w a s  m u c h  g r e a t e r ,  s u p p r e s s i n g  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  b y  
a n  e s t i m a t e d  3 0 % .  T h e s e  p r e d i c t i o n s  a r e  b a s e d  o n  d a t a  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  B a n k s  
P e n i n s u l a  r e g i o n  o f  N e w  Z e a l a n d  a n d  a s  s u c h  a r e  a p p l i c a b l e  o n l y  t o  t h a t  l o c a t i o n .  B .  
g o n e r i l l a  i s  w i d e s p r e a d  t h r o u g h o u t  N e w  Z e a l a n d  a n d  i t  i s  l i k e l y  t h a t  i m p a c t s  v a r y  
w i t h  d i f f e r e n c e s  i n  a v e r a g e  p a r a s i t i s m  r a t e s  a n d  h o s t  r e p r o d u c t i v e  p o t e n t i a l  
t h r o u g h o u t  t h e  c o u n t r y .  T h e  p r e d i c t e d  i m p a c t s  a r e  c l e a r l y  s e n s i t i v e  t o  v a r i a t i o n  i n  
t h e  e s t i m a t e d  p a r a m e t e r  v a l u e s ,  w h i c h  i s  d i s c u s s e d  i n  t h e  f o l l o w i n g  s e c t i o n s .  
W i t h  o n l y  t w o  c a s e  s t u d i e s  a v a i l a b l e  i t  i s  s o m e w h a t  p r e m a t u r e  t o  g e n e r a l i s e  a b o u t  
w h a t  d e t e r m i n e s  t h e  m a g n i t u d e  o f  a  n o n - t a r g e t  e f f e c t .  I n  b o t h  c a s e  s t u d i e s  t h e  n o n -
t a r g e t  i m p a c t  w a s  e s t i m a t e d  t o  b e  s m a l l  « 1 0 % ) ,  b u t  o b v i o u s l y  t h e s e  d o  n o t  r e p r e s e n t  
a n  a d e q u a t e  a n d  r a n d o m  s a m p l e  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  a n d  i n  b o t h  c a s e s  u n c o m m o n  
c i r c u m s t a n c e s  l e d  t o  t h e m  b e i n g  i n v e s t i g a t e d  i n  t h e  f i r s t  p l a c e .  B .  g o n e r i l l a  i s  a  
l a r g e ,  s h o w y ,  w i d e s p r e a d  i n s e c t  w h i c h  m e a n t  t h a t  m a n y  p e o p l e  n o t i c e d  w h e n  t h e i r  
n u m b e r s  s e e m e d  t o  d e c l i n e .  I n  t h i s  c a s e ,  t h e  d e c l i n e  c a n  b e  a t t r i b u t e d  t o  p a r a s i t i s m  
b y  E .  i n t r i c a t o r i a  r a t h e r  t h a n  a n y  n o n - t a r g e t  e f f e c t ,  b u t  w h a t  o f  n o n - t a r g e t  i n s e c t s  
w h i c h  a r e  s m a l l  a n d  i n c o n s p i c u o u s  o r  h a v e  a  l i m i t e d  d i s t r i b u t i o n ?  N o n - t a r g e t  a t t a c k ,  
l e t  a l o n e  a  r e d u c t i o n  i n  a b u n d a n c e ,  m a y  n e v e r  b e  n o t i c e d  i n  t h e s e  s p e c i e s .  I n  t h e  
c a s e  o f  E n t i m i n a e  w e e v i l s  p a r a s i t i z e d  b y  M  a e t h i o p o i d e s ,  t h e s e  w e e v i l s  w e r e  b e i n g  
s t u d i e d  a s  p a r t  o f  a n o t h e r  r e s e a r c h  p r o j  e c t  ( B .  B a r r a t t  p e r s .  c o m m  . .  )  s o  t h e  
o b s e r v a t i o n s  o f  n o n - t a r g e t  a t t a c k  w e r e  s o m e w h a t  f o r t u i t o u s .  A l s o ,  m a n y  o f  t h e s e  
w e e v i l  s p e c i e s  r e m a i n  u n d e s c r i b e d  s o  p o t e n t i a l l y  s o m e  s p e c i e s  c o u l d  h a v e  b e e n  l o s t  
w i t h o u t  e v e r  b e i n g  d e s c r i b e d .  B o t h  B .  g o n e r i l l a  a n d  E n t i m i n a e  w e e v i l  p o p u l a t i o n s  
a r e  s t i l l  p e r s i s t i n g  s o  i t  w a s  p o s s i b l e  t o  m e a s u r e  l e v e l s  o f  n o n - t a r g e t  m o r t a l i t y  i n  
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r e l a t i o n  t o  t h e i r  p o t e n t i a l  r a t e  o f  i n c r e a s e ,  b u t  i f  a  n o n - t a r g e t  p o p u l a t i o n  g o e s  e x t i n c t  
o b v i o u s l y  t h e  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  i s  1 0 0 % ,  a l t h o u g h  i t  i s  d i f f i c u l t  t o  p r o v e  p o s t - h o c  
t h a t  n o n - t a r g e t  m o r t a l i t y  w a s  t h e  c a u s e  e v e n  t h o u g h  c o r r e l a t i o n s  m a y  p r o v e  
c o m p e l l i n g  ( S i m b e r l o f f  &  S  t i l i n g ,  1 9 9 6 b )  .  N e v e r t h e l e s s  f o r  e x i s t i n g  p o p u l a t i o n s  
w h e r e  a  n o n - t a r g e t  e f f e c t  i s  s u s p e c t e d ,  t h e  r e t r o s p e c t i v e  m o d e l l i n g  a p p r o a c h  t a k e n  b y  
B a r l o w  e t  a l .  ( 2 0 0 4 )  a n d  a d o p t e d  h e r e ,  p r o v i d e s  a  p r a c t i c a l ,  q u a n t i t a t i v e  m e t h o d  t o  
e s t i m a t e  n o n - t a r g e t  e f f e c t s .  
5 . 4 . 2  D o e s  a n  o v e r w i n t e r i n g  B .  g o n e r i l l a  g e n e r a t i o n  p r o v i d e  a  
t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m ?  
I f  n o n e  o f t h e  g e n e r a t i o n  i n i t i a t e d  b y  r e p r o d u c t i v e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  s u r v i v e  
o v e r  w i n t e r  t h e n  t h i s  r e p r e s e n t s  a  c o m p l e t e  l o s s  o f  t h e s e  a d u l t s '  r e p r o d u c t i v e  
p o t e n t i a l  s i n c e  i t  w a s  a s s u m e d  t h a t  r e p r o d u c t i v e  a d u l t s  d o  n o t  s u r v i v e  t h e  w i n t e r .  I f  
s o m e  o f  t h i s  g e n e r a t i o n  d o e s  s u r v i v e  o v e r  w i n t e r  t h e n  t h i s  e f f e c t i v e l y  i n c r e a s e s  t h e  
p o p u l a t i o n ' s  a n n u a l  r a t e  o f  i n c r e a s e  a n d  t h e r e b y  i n c r e a s e s  i t s  a b i l i t y  t o  w i t h s t a n d  
e x t r a n e o u s  m o r t a l i t y .  B u t  i t  i s  n o t  j u s t  t h e  i n c r e a s e d  r e p r o d u c t i v e  c a p a c i t y  t h a t  t h e  
o v e r w i n t e r i n g  g e n e r a t i o n  c o n f e r s  t o  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n ,  i t  a l s o  p r o v i d e s  a  t e m p o r a l  
r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m  s i n c e  t h i s  g e n e r a t i o n  g e n e r a l l y  p u p a t e s  b e f o r e  t h e  p a r a s i t o i d s  
e m e r g e  f r o m  t h e i r  w i n t e r  d i a p a u s e .  P h e n o l o g i c a l  a s y n c h r o n y  b e t w e e n  a  h o s t  a n d  i t s  
p a r a s i t o i d  h a s  b e e n  s h o w n  t o  c r e a t e  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m  w h i c h  h a s  a  
s t a b i l i s i n g  e f f e c t  o n  t h e  h o s t - p a r a s i t o i d  d y n a m i c s  ( M u n s t e r - S w e n d s e n  &  N a c h m a n ,  
1 9 7 8 ;  G o d f r a y  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) .  B u t  a s  f o r  m o s t  f o r m s  o f  h e t e r o g e n e i t y  i n  t h e  r i s k  o f  
p a r a s i t i s m ,  t h i s  i n c r e a s e d  s t a b i l i t y  c a m e  a t  a  " c o s t "  o f  i n c r e a s e d  e q u i l i b r i u m  h o s t  
a b u n d a n c e ,  w i t h  i n c r e a s i n g  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  t h e  p a r a s i t o i d  a t t a c k  r a t e  a l s o  
i n c r e a s i n g  h o s t  a b u n d a n c e  ( G o d f r a y  e t  a l . ,  1 9 9 4 ) .  I n t e r p r e t a t i o n  o f t h e  m o d e l  
p r e s e n t e d  h e r e  i s  s i m p l e r  s i n c e  t h e  p a r a s i t o i d  d y n a m i c s  w e r e  n o t  i n c l u d e d ,  s o  t h e  
e f f e c t  o f t h e  t e m p o r a l  r e f u g e  o n  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d s  s o l e l y  o n  t h e  s i z e  o f  t h e  r e f u g e ,  
i n  t h i s  c a s e  t h e  n u m b e r  o f l a r v a e  s u r v i v i n g  o v e r  w i n t e r .  
L i k e  G o d f r a y  e t  a l .  ( 1 9 9 4 ) ,  i t  w a s  f o u n d  t h a t  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f t h e  t e m p o r a l  
r e f u g e  r e s u l t e d  i n  h i g h e r  h o s t  a b u n d a n c e  ( a n d  t h u s  a  r e d u c t i o n  i n  t h e  l e v e l  o f  
s u p p r e s s i o n ) .  O v e r a l l ,  t h e  e f f e c t  o f  t h e  t e m p o r a l  r e f u g e  o n  s u p p r e s s i o n  l e v e l s  w a s  
n o t  g r e a t  b e c a u s e  l a r v a l  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  r a t e s  w e r e  l o w  ( O J  =  0 . 0 1 7  t o  0 . 1 3 1 ) .  
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T h u s  f o r  P .  p u p a r u m ,  w h i c h  a t t a c k e d  B .  g o n e r i l l a  a t  r e l a t i v e l y  l o w  l e v e l s ,  t h e  
p r e d i c t e d  d i f f e r e n c e  i n  s u p p r e s s i o n  l e v e l s ,  w i t h  v e r s u s  w i t h o u t  e a r l y - s p r i n g  
p a r a s i t i s m ,  w a s  o n l y  1  % .  H o w e v e r ,  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  t h e  h i g h  r a t e s  o f  
p a r a s i t i s m  b y  E .  i n t r i c a t o r i a ,  d i d  g i v e  a  5 %  d i f f e r e n c e  i n  s u p p r e s s i o n  c o m p a r e d  w i t h  
n o  r e f u g e ,  s u g g e s t i n g  t h a t  a  t e m p o r a l  r e f u g e  d o e s  m i t i g a t e  t h e  n e g a t i v e  e f f e c t s  o f  t h i s  
p a r a s i t o i d .  L o n g - t e r m  f i e l d  m o n i t o r i n g  a n d  l a b o r a t o r y  m a n i p u l a t i o n s  a r e  n e c e s s a r y  
t o  d e t e r m i n e  w h a t  f a c t o r s  d e t e r m i n e  l a r v a l  s u r v i v a l  o v e r  w i n t e r  a n d  h e n c e  t h e  s i z e  o f  
t h e  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  p a r a s i t i s m .  I f w i n t e r  c l i m a t e  a f f e c t s  o v e r w i n t e r i n g  s u c c e s s ,  
t h e n  m e t e o r o l o g i c a l  r e c o r d s  s h o w  t h a t  t h e  w i n t e r s  o f 2 0 0 0 ,  2 0 0 1  a n d  2 0 0 2  w e r e  n o t  
a t y p i c a l  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  f r e q u e n c y  o f  f r o s t s  o r  t e m p e r a t u r e  r a n g e s  e x p e r i e n c e d ,  
s u g g e s t i n g  t h e  e s t i m a t e d  v a l u e s  o f  O J  w e r e  p r o b a b l y  w i t h i n  t h e i r  n o r m a l  r a n g e .  
H o w e v e r ,  i t  i s  l i k e l y  t h a t  l a r v a l  s u r v i v a l  r a t e s  o v e r  w i n t e r  a r e  m o r e  v a r i a b l e  i n  s p a c e  
t h a n  i n  t i m e ,  s i n c e  l o c a l  m i c r o c l i m a t e s  w i l l  d e t e r m i n e  i f  a  h o s t  p l a n t  i s  s u b j e c t  t o  
f r o s t  o r  n o t ,  t h u s  i n t r o d u c i n g  a n o t h e r  s o u r c e  o f  h e t e r o g e n e i t y  i n t o  t h e  r i s k  o f  
p a r a s i t i s m .  
5 . 4 . 3  S e n s i t i v i t y  o f  s u p p r e s s i o n  l e v e l s  t o  v a r i a t i o n  i n  t h e  f i n i t e  r a t e  o f  
i n c r e a s e  
T h e  p r e d i c t e d  s u p p r e s s i o n  o f  t h e  h o s t  p o p u l a t i o n  w a s  m o s t  s e n s i t i v e  t o  c h a n g e s  i n  
t h e  h o s t  r a t e  o f  i n c r e a s e  p a r a m e t e r  A  T h i s  i s  n o t  s u r p r i s i n g  s i n c e  a  l a r g e r  c a p a c i t y  
f o r  i n c r e a s e  m e a n s  t h a t  a  h o s t  p o p u l a t i o n  c a n  b e t t e r  c o m p e n s a t e  f o r  p a r a s i t o i d  
m o r t a l i t y .  L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  a l s o  f o u n d  t h a t  a  h i g h e r  n o n - t a r g e t  h o s t  r a t e  o f  
i n c r e a s e  l e s s e n e d  t h e  i m p a c t  o n  n o n - t a r g e t  d e n s i t y  e v e n  t h o u g h  t h e i r  m o d e l s  w e r e  
i n v e s t i g a t i n g  t r a n s i e n t  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  ( l e s s  t h a n  t e n  g e n e r a t i o n s  p o s t -
i n t r o d u c t i o n )  c o m p a r e d  w i t h  t h e  l o n g - t e r m  i m p a c t s  p r e s e n t e d  h e r e .  T h i s  w a s  
b e c a u s e  t h e  b i o c o n t r o l  a g e n t  p o p u l a t i o n  s t i l l  t o o k  m u l t i p l e  g e n e r a t i o n s  t o  b u i l d  u p  t o  
p e a k  d e n s i t i e s  s o  a  n o n - t a r g e t  p o p u l a t i o n  w i t h  a  h i g h e r  r a t e  o f  i n c r e a s e  w o u l d  h a v e  a  
h i g h e r  d e n s i t y  w h e n  t h i s  p e a k  o c c u r r e d  h a v i n g  b e e n  a b l e  t o  c o m p e n s a t e  b e t t e r  f o r  
p a r a s i t i s m  i n  t h e  p r o c e e d i n g  g e n e r a t i o n s .  A t  h i g h  h o s t  r a t e s  o f  i n c r e a s e  ( " A >  4 )  a n d  
l o w  r a t e s  o f  p a r a s i t i s m  ( l - s  <  0 . 1 5 ) ,  h o s t  p o p u l a t i o n s  c o u l d  a c t u a l l y  i n c r e a s e  i n  t h e  
p r e s e n c e  o f  p a r a s i t i s m .  T h i s  w a s  b e c a u s e  i t  w a s  a s s u m e d  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  
a c t e d  a f t e r  p a r a s i t i s m ,  s o  t h a t  p a r a s i t i s m  r e d u c e d  h o s t  p o p u l a t i o n s  t o  a  l e v e l  w h e r e  
d e n s i t y  d e p e n d e n t  m o r t a l i t y  w a s  n o t  a s  s t r o n g  ( M a y  e t  a l . ,  1 9 8 1 ) .  
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G i v e n  t h e  s e n s i t i v i t y  o f  p  t o  A ,  t h e  e s t i m a t i o n  o f  A  c o u l d  b e  c r i t i c i s e d  b e c a u s e  i t  w a s  
e s t i m a t e d  f r o m  j u s t  o n e  s t u d y  s i t e  ( P V )  a n d  o v e r  j u s t  o n e  g e n e r a t i o n .  H o w e v e r ,  
e s t i m a t i o n  o f  A  u s i n g  a  d i f f e r e n t  m e t h o d  a n d  d a t a  s e t  ( p l o t t i n g  t h e  c h a n g e  i n  a d u l t  
a b u n d a n c e  p e r  g e n e r a t i o n  a g a i n s t  i n i t i a l  a b u n d a n c e ) ,  g a v e  a  v e r y  s i m i l a r  e s t i m a t e  t o  
t h a t  e s t i m a t e d  f r o m  t h e  s i n g l e  l i f e  t a b l e ,  s u g g e s t i n g  t h e  d e f a u l t  v a l u e  o f  A  u s e d  i n  t h e  
m o d e l  w a s  c r e d i b l e .  
M o r e  p r o b l e m a t i c  i s  t h e  i n f l u e n c e  o f  d r o u g h t  y e a r s  o n  r a t e s  o f  i n c r e a s e ,  e f f e c t s  
w h i c h  w e r e  i g n o r e d  i n  t h e  d e f a u l t  m o d e l  w h e r e  r a t e s  o f  i n c r e a s e  w e r e  e s t i m a t e d  f r o m  
a  f a v o u r a b l e ,  n o n - d r o u g h t  y e a r .  I n  d r o u g h t  y e a r s ,  s u r v i v a l  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  
l a r v a e  i s  v e r y  l o w  d u e  t o  p r e m a t u r e  l e a f  d r o p  i n  t h e  h o s t  p l a n t  a n d  t h e  r e s u l t i n g  a d u l t  
g e n e r a t i o n  i s  a b o u t  h a l f  t h a t  o f  a  n o n - d r o u g h t  y e a r  ( C h a p t e r  2 ) .  S t r a n g e l y  t h o u g h ,  
f o l l o w i n g  a  d r o u g h t  s u m m e r  w h e n  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t  a b u n d a n c e  w a s  a b o u t  
h a l f  t h a t  o f  a  n o n - d r o u g h t  y e a r ,  s p r i n g  a d u l t  a b u n d a n c e  w a s  a t  a  s i m i l a r  l e v e l  t o  t h a t  
i n  t h e  s p r i n g  f o l l o w i n g  a  n o n - d r o u g h t  y e a r  ( F i g .  2 . 5 ) .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e r e  w a s  
s o m e  c o m p e n s a t i o n  f o r  t h e  r e d u c e d  p o p u l a t i o n  g r o w t h  i n  t h e  p r e v i o u s  s u m m e r .  T h e  
a b u n d a n c e  o f  s p r i n g  a d u l t s  i s  d e t e r m i n e d  b y  t h e  n u m b e r  o f  a d u l t s  e n t e r i n g  d i a p a u s e  
i n  a u t u m n  ( G 2 t  x  p d ) ,  m u l t i p l i e d  b y  t h e  a d u l t  o v e r w i n t e r i n g  s u r v i v a l  0
0
,  s o  e i t h e r  p d  
o r  0
0  
m u s t  h a v e  i n c r e a s e d  t o  c o m p e n s a t e  f o r  t h e  l o w  G 2
t
•  I t  i s  h y p o t h e s i s e d  t h a t  t h e  
p r o p o r t i o n  o f  s e c o n d  g e n e r a t i o n  a d u l t s  e n t e r i n g  d i a p a u s e  i s  h i g h e r  i n  a  d r o u g h t  y e a r  
d u e  t o  r e d u c e d  h o s t  p l a n t  q u a l i t y .  S t u d i e s  o n  o t h e r  L e p i d o p t e r a  h a v e  s h o w n  t h a t  
l a r v a e  f e d  o n  a  p o o r  q u a l i t y  h o s t  p l a n t  a r e  m o r e  l i k e l y  t o  e n t e r  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  
( e . g . ,  H u n t e r  &  M c N e i l ,  1 9 9 7 ;  W e d d e l l  e t  a l . ,  1 9 9 7 ;  G o e h r i n g  &  O b e r h a u s e r ,  2 0 0 2 ) ,  
s o  t h e  p r o p o s e d  m e c h a n i s m  i s  f e a s i b l e .  O f  c o u r s e  i t  i s  a l s o  p o s s i b l e  t h a t  a d u l t  
s u r v i v a l  w a s  h i g h e r  o v e r  t h e  w i n t e r  o f 2 0 0 1  f o l l o w i n g  a  d r o u g h t  s u m m e r ,  p e r h a p s  
d u e  t o  d e n s i t y  d e p e n d e n t  c o m p e n s a t i o n  v i a  l e s s e n e d  c o m p e t i t i o n  f o r  r e s o u r c e s .  
H o w e v e r  i t  i s  m o r e  l i k e l y  t h a t  a d u l t  s u r v i v a l  o v e r  w i n t e r  f o l l o w i n g  a  d r o u g h t  
s u m m e r  w a s  a c t u a l l y  l o w e r ,  s i n c e  a  p o o r  l a r v a l  d i e t ,  s u c h  a s  t h a t  e x p e r i e n c e d  o n  
d r o u g h t - s t r e s s e d  p l a n t s ,  c a n  l e a d  t o  l o w e r  p u p a l  w e i g h t s  a n d  a s s o c i a t e d  l o w e r  l i p i d  
r e s e r v e s  w h i c h  n e g a t i v e l y  a f f e c t  a d u l t  s u r v i v a l  o v e r  w i n t e r  ( P u l l i n ,  1 9 8 7 a ) .  
U n f o r t u n a t e l y  d u e  t o  e r r o r s  i n  t h e  e s t i m a t i o n  o f  s u r v i v a l  r a t e s  a n d  t h e  a b s e n c e  o f  d a t a  
o n  e g g  d e n s i t i e s ,  A  a n d  p d  f o r  a  d r o u g h t  y e a r  c o u l d  n o t  b e  e s t i m a t e d ,  s o  t h e  s t o c h a s t i c  
e f f e c t s  o f  d r o u g h t  w e r e  n o t  i n c l u d e d  i n  t h e  m o d e l  p r e s e n t e d  h e r e .  H o w e v e r  t h e  
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p o t e n t i a l l y  l a r g e  e f f e c t s  o f  d r o u g h t  o n  A  a n d  p d  ( a n d  p o s s i b l y  o n  p a r a s i t i s m  b y  P .  
p u p a r u m  [ s e c t i o n  3 . 3 . 3 ] ) ,  i n d i c a t e  t h a t  t h e  d y n a m i c s  o f  B .  g o n e r i l l a  a r e  m u c h  m o r e  
c o m p l e x  t h a n  t h o s e  m o d e l l e d  h e r e  a n d  t h a t  a  g o o d  s t a r t  t o  u m a v e l l i n g  t h e s e  
d y n a m i c s  w o u l d  b e  t o  d e t e r m i n e  w h a t  r e g u l a t e s  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  i n  B .  
g o n e r i l l a .  
5 . 4 . 4  E f f e c t s  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  o n  h o s t  s u p p r e s s i o n  
O n e  o f  t h e  m a j o r  a s s u m p t i o n s  o f  t h e  m o d e l  w a s  t h a t  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  w a s  
c o n s t a n t  w i t h  r e s p e c t  t o  B .  g o n e r i l l a  d e n s i t y .  G i v e n  t h a t  t h e r e  w a s  n o  e v i d e n c e  f o r  
d e n s i t y  d e p e n d e n t  p a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  a n d ,  t h a t  t h e  p u r p o s e  o f  t h e  m o d e l  w a s  
t o  p r e d i c t  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o f  P .  p u p a r u m ,  t h e n  t h i s  s e e m s  a  r e a s o n a b l e  f i r s t  
a s s u m p t i o n .  H o w e v e r ,  i n  t h e  c a s e  o f  t h e  a d v e n t i v e  p a r a s i t o i d  E .  i n t r i c a t o r i a  t h e r e  
w a s  s o m e  e v i d e n c e  o f  ( s p a t i a l )  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p a r a s i t i s m  r a t e s  ( C h a p t e r  4 ) .  
I n  t e r m s  o f  t h e  i m p a c t  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  o n  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s ,  t h i s  c o u l d  p r o v e  
t o  b e  b e n e f i c i a l  s i n c e  i t  m e a n s  t h a t  s m a l l  p o p u l a t i o n s  m a y  n o t  b e  d r i v e n  e x t i n c t  b y  
c o n s t a n t ,  h i g h  r a t e s  o f  p a r a s i t i s m .  I t  a l s o  l e a d s  t o  t h e  p o s s i b i l i t y  t h a t  E .  i n t r i c a t o r i a  
c o u l d  r e g u l a t e  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s ,  a l t h o u g h  m u c h  m o r e  d a t a  o n  t h e  s h a p e  
( T y p e  I ,  I I  o r  I I I )  a n d  f o r m  ( f u n c t i o n a l  o r  n u m e r i c a l )  o f  p a r a s i t i s m  r e s p o n s e s  t o  h o s t  
d e n s i t y  a n d  e x p e r i m e n t a l  m a n i p u l a t i o n s  w o u l d  b e  n e e d e d  b e f o r e  t h i s  c o u l d  b e  
p r o v e d .  
B e c a u s e  t h e  d e f a u l t  m o d e l  h a d  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a c t i n g  a f t e r  p a r a s i t i s m ,  t h e r e  
w a s  p o t e n t i a l  f o r  w i t h i n - g e n e r a t i o n  c o m p e n s a t i o n  o f  p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y ,  l e a d i n g  t o  
l o w e r  l e v e l s  o f  s u p p r e s s i o n  t h a n  t h o s e  p r e d i c t e d  i f  p a r a s i t i s m  f o l l o w e d  h o s t  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e .  L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 2 )  f o u n d  a  s i m i l a r  r e s u l t  w i t h  t h e i r  t r a n s i e n t  m o d e l s  
a l t h o u g h ,  l i k e  M a y  e t  a l .  ( 1 9 8 1 ) ,  t h e y  s u g g e s t e d  t h a t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  f o l l o w i n g  
p a r a s i t i s m  w o u l d  o c c u r  o n l y  i f  p a r a s i t o i d s  a t t a c k e d  e g g  o r  e a r l y  i n s t a r  s t a g e s  s i n c e  
t h e s e  s t a g e s  h a v e  n o  o r  l i t t l e  f e e d i n g  r e s p e c t i v e l y ,  a n d  t h u s  d o  n o t  g r e a t l y  c h a n g e  t h e  
a v a i l a b i l i t y  o f  r e s o u r c e s  a n d  i n f l u e n c e  i n t r a - s p e c i f i c  c o m p e t i t i o n  f o r  t h e m .  H o w e v e r  
i f  p a r a s i t i s m  a n d  h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a c t  o n  s t a g e s  w i t h  d i f f e r e n t  r e s o u r c e  
r e q u i r e m e n t s ,  s u c h  a s  t h e  p u p a l  a n d  a d u l t  s t a g e s ,  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  a c t i n g  a f t e r  
p a r a s i t i s m  i s  a l s o  p o s s i b l e ,  s i n c e  p a r a s i t i s e d  p u p a e  c a n n o t  a l t e r  r e s o u r c e s  s u c h  a s  
n e c t a r  a v a i l a b i l i t y ,  m a t e s  o r  o v i p o s i t i o n  s i t e s  t h a t  a r e  l i k e l y  t o  a f f e c t  a d u l t  
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r e p r o d u c t i v e  s u c c e s s .  F u r t h e r  w o r k  i s  n e e d e d  t o  c l a r i f y  t h a t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  d o e s  o c c u r  i n  t h e  a d u l t  s t a g e  a n d  t h u s  t h a t  t h e  a s s u m p t i o n s  
o f  t h e  m o d e l  a r e  c o r r e c t .  I f h o s t  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  d o e s  o c c u r  b e f o r e  o r  a t  t h e  
s a m e  t i m e  a s  p u p a l  p a r a s i t i s m ,  t h e n  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o f  P .  p u p a r u m  i s  t w i c e  a s  
l a r g e  a s  t h a t  p r e d i c t e d  b y  t h e  d e f a u l t  m o d e l  ( 1 0 %  v s .  5 %  s u p p r e s s i o n ) .  E v e n  a t  t h e  
h i g h e r  s u p p r e s s i o n  l e v e l  o f  1 0 %  t h i s  i s  u n l i k e l y  t o  b e  c o n s i d e r e d  a  s i g n i f i c a n t  n o n -
t a r g e t  i m p a c t  ( e .  g .  ,  L y n c h  e t  a l . ,  2 0 0 1 ) ,  a l t h o u g h  w h a t  l e v e l  o f  s u p p r e s s i o n  i s  
" s i g n i f i c a n t "  w i l l  d e p e n d  o n  w h a t  v a l u e  i s  p l a c e d  o n  m a i n t a i n i n g  n a t i v e  s p e c i e s '  
a b u n d a n c e  a t  p a r t i c u l a r  l e v e l s .  
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C h a p t e r  6 .  
S u m m a r y  a n d  g e n e r a l  d i s c u s s i o n  
6 . 1  P h e n o l o g y  o f  B .  g o n e r i l l a  
•  P o p u l a t i o n  m o n i t o r i n g  a n d  a  p h e n o l o g y  m o d e l  s u g g e s t e d  t h a t  B .  g o n e r i l l a  h a s  
t w o  f u l l  g e n e r a t i o n s  p l u s  o n e  p a r t i a l  g e n e r a t i o n  p e r  s u m m e r  i n  t h e  B a n k s  
P e n i n s u l a  r e g i o n  o f  N e w  Z e a l a n d .  
•  T h e  a b s e n c e  o f  c h o r i o n a t e d  e g g s  i n  f e m a l e s  o v e r  w i n t e r  a n d  t h e  a b s e n c e  o f  e g g s  
l a i d  i n  t h e  f i e l d  d u r i n g  t h a t  t i m e  i n d i c a t e s  t h a t  B .  g o n e r i l l a  g o e s  i n t o  
r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  o v e r  w i n t e r .  
•  D e s p i t e  a  p e r i o d  o f  n o n - r e p r o d u c t i o n  ( w i n t e r ) ,  s p r i n g  a b u n d a n c e  o f  B .  g o n e r i l l a ,  
a s  m e a s u r e d  b y  t r a n s e c t  w a l k s ,  w a s  o f t e n  h i g h e r  c o m p a r e d  w i t h  s u m m e r  
c o u n t s .  T h i s  s p r i n g  p e a k  i s  t h o u g h t  t o  b e  d u e  t o  c h a n g e s  i n  b e h a v i o u r  r a t h e r  
t h a n  t o  a  t r u e  i n c r e a s e  i n  a b u n d a n c e .  
•  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  i s  m u c h  r e d u c e d  i n  d r o u g h t  s u m m e r s ,  w h i c h  i s  p r o b a b l y  
d u e  t o  t h e  n e g a t i v e  e f f e c t s  o f  d r o u g h t  o n  h o s t - p l a n t  q u a l i t y  a n d  q u a n t i t y .  
T h e  c u r i o u s  p h e n o m e n o n  o f  s p r i n g  p e a k s  i n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e ,  o b s e r v e d  b y  
H u d s o n  a s  e a r l y  a s  1 8 8 3  ( H u d s o n ,  1 8 8 3 ) ,  h i g h l i g h t s  t h e  d i s a d v a n t a g e s  o f  u s i n g  a  
r e l a t i v e  s a m p l i n g  m e t h o d  f o r  s a m p l i n g  t h e  a d u l t  s t a g e s .  H o w e v e r  i t  w o u l d  b e  
d i f f i c u l t  t o  u s e  a n y  o t h e r  m e t h o d  f o r  t h i s  s p e c i e s ,  e . g .  m a r k - r e c a p t u r e ,  a s  t h e y  a r e  a t  
s u c h  a  l o w  a b u n d a n c e .  E s t i m a t e s  o f  t h e  e g g  a n d  l a r v a l  s t a g e s  w e r e  n o t  s u b j  e c t  t o  t h i s  
p r o b l e m ,  s i n c e  t h e  a b s o l u t e  d e n s i t y  p e r  u n i t  o f  h o s t  p l a n t  r e s o u r c e  w a s  m e a s u r e d  a n d  
e s t i m a t e s  f r o m  f o l i a g e  s a m p l i n g  a r e  g e n e r a l l y  c o n s i d e r e d  t o  b e  t h e  m o s t  l o g i c a l  a n d  
p r e c i s e  s a m p l i n g  u n i t  f o r  a s s e s s i n g  p o p u l a t i o n s  o f  d e f o l i a t i n g  L e p i d o p t e r a  l a r v a e  
( e . g . ,  R a i m o n d o  e t  a i . ,  2 0 0 4 ) .  E s t i m a t e s  o f  t h e  e g g  a n d  l a r v a l  s t a g e s  c o r r o b o r a t e d  t h e  
t i m i n g  a n d  n u m b e r  o f  t h e  s u m m e r  g e n e r a t i o n  p e a k s  o b s e r v e d  i n  t h e  a d u l t  s t a g e s .  
T h e  t i m i n g  o f  t h e s e  s u m m e r  g e n e r a t i o n s  w a s  l a r g e l y  p r e d i c t a b l e  u s i n g  a  s i m p l e  
t e m p e r a t u r e - d e p e n d e n t  d e v e l o p m e n t  r a t e  m o d e l .  H o w e v e r ,  t h i s  m o d e l  w a s  n o t  u s e d  
t o  t r y  t o  p r e d i c t  d e v e l o p m e n t  o v e r  w i n t e r ,  s i n c e  d e v e l o p m e n t  r a t e s  w e r e  m e a s u r e d  
o n l y  a t  c o n s t a n t  a n d  m o d e r a t e  t e m p e r a t u r e s ,  g i v i n g  t h e  d e v e l o p m e n t a l  r e s p o n s e  o v e r  
j u s t  t h e  l i n e a r  p a r t  o f  i t s  r a n g e .  T o  b u i l d  a  g e o g r a p h i c a l l y  r o b u s t  p h e n o l o g y  m o d e l  
( s e n s u  G r a y ,  2 0 0 4 ) ,  t r a n s f e r a b l e  t o  d i f f e r e n t  l o c a t i o n s  a n d  s u i t a b l e  f o r  p r e d i c t i n g  t h e  
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d e v e l o p m e n t  o f l a r v a e  o v e r  w i n t e r ,  w o u l d  r e q u i r e  m e a s u r e m e n t  o f  t h e  n o n - l i n e a r  
t e m p e r a t u r e - d e p e n d e n t  r e s p o n s e  i n  d e v e l o p m e n t  n e a r  t h e  u p p e r  a n d  l o w e r  t h e r m a l  
l i m i t s .  A l s o  r e q u i r e d  i s  a n  u n d e r s t a n d i n g  o f  t h e  m e c h a n i s m s  i n d u c i n g ,  m a i n t a i n i n g  
a n d  t e r m i n a t i n g  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e .  T h i s  k n o w l e d g e  w o u l d  n o t  o n l y  b e  u s e f u l  f o r  
t h e  p r e d i c t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  p h e n o l o g y  b u t  a l s o  u s e f u l  i n  u n d e r s t a n d i n g  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s ,  s i n c e  t h i s  w i l l  i n f l u e n c e  t h e  n u m b e r  o f  g e n e r a t i o n s  
p r o d u c e d  e a c h  y e a r  a n d  h e n c e  t h e  p o t e n t i a l  a n n u a l  r a t e  o f  i n c r e a s e  ( R o f f ,  1 9 8 3 ) .  
6 . 2  " D e m o g r a p h y  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  
•  E g g  p a r a s i t i s m  b y  t h e  u n i d e n t i f i e d  s c e l i o n i d  T e l e n o m u s  s p .  w a s  t h e  s i n g l e ,  
l a r g e s t  i d e n t i f i a b l e  m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  t h e  p r e - i m a g i n a l  s t a g e s  o f  B .  g o n e r i l l a  
o n  B a n k s  P e n i n s u l a .  
•  " D i s a p p e a r a n c e "  m o r t a l i t y ,  d u e  t o  p r e d a t i o n  a n d  d i s p e r s a l ,  w a s  t h e  l a r g e s t  
m o r t a l i t y  f a c t o r  f o r  t h e  l a r v a l  s t a g e s ,  a l t h o u g h  i t  i s  l i k e l y  t h a t  m o r t a l i t y  w a s  
o v e r e s t i m a t e d  b e c a u s e  l a r v a e  m o v i n g  o f f t h e  h o s t  p l a n t  w e r e  c o u n t e d  a s  d e a d  
e v e n  t h o u g h  s o m e  m a y  h a v e  s u r v i v e d .  
•  B o t h  t h e  p u p a l  p a r a s i t i s m  s u r v e y  a n d  t h e  l i f e  t a b l e s  s h o w e d  t h a t  p a r a s i t i s m  b y  
E .  i n t r i c a t o r i a  w a s  c o n s i s t e n t l y  h i g h  a n d  t h a t  t h i s  p a r a s i t o i d  w a s  p r e s e n t  a t  a l l  
s i t e s  w h e r e  B .  g o n e r i l l a  p u p a e  w e r e  f o u n d .  P a r a s i t i s m  b y  P .  p u p a r u m  w a s  
l o w e r  a n d  m o r e  v a r i a b l e  a n d  w a s  d e t e c t e d  a t  o n l y  s o m e  o f  t h e  s t u d y  s i t e s .  
•  B .  g o n e r i l l a  c o l l e c t e d  a n d  r e a r e d  f r o m  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  h a d  a  5 0 : 5 0  s e x  
r a t i o  a n d  l i f e t i m e  f e c u n d i t y  w a s  e s t i m a t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a s  3 1 2  ( ±  6 0  S E )  
e g g s  p e r  f e m a l e ,  a l t h o u g h  t h i s  f i g u r e  m a y  b e  a n  u n d e r e s t i m a t e  d u e  t o  c a g e  
e f f e c t s .  
A s  f o r  m o s t  L e p i d o p t e r a n  l i f e  t a b l e s ,  t h e  p r e - i m a g i n a l  m o r t a l i t y  o f  B .  g o n e r i l l a  c o u l d  
b e  m o n i t o r e d  i n - s i t u  o n  t h e  h o s t  p l a n t  b u t ,  s i n c e  t h e  a d u l t  s t a g e  i s  d i s p e r s i v e ,  l i f e t i m e  
f e c u n d i t y  h a d  t o  b e  m e a s u r e d  u s i n g  a  d i f f e r e n t  m e t h o d .  I n  t h i s  c a s e  l i f e t i m e  
f e c u n s i t y  w a s  e s t i m a t e d  f r o m  c a p t i v e  f e m a l e s .  U n f o r t u n a t e l y  t h i s  d i f f e r e n c e  i n  
s a m p l i n g  m e t h o d s  f o r  t h e  p r e - i m a g i n a l  a n d  i m a g o  s t a g e s  m e a n t  t h a t  o n l y  a  p a r t i a l  
l i f e  t a b l e  c o u l d  b e  c o m p l e t e d  a n d  i t  i s  u n k n o w n  w h a t  o v i p o s i t i o n  a n d  s u r v i v a l  r a t e s  
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f e m a l e s  e x p e r i e n c e  i n  t h e  f i e l d  a n d  w h a t  v a r i a t i o n  t h e r e  i s  i n  t h e s e  r a t e s .  I n  
p a r t i c u l a r ,  t h e  f e m a l e s '  c h o i c e  o f  o v i p o s i t i o n  s i t e  c o u l d  p r o f o u n d l y  i n f l u e n c e  t h e  
s u c c e s s  o f  r e s u l t i n g  l a r v a e ,  a s  h a s  b e e n  f o u n d  i n  o t h e r  L e p i d o p t e r a  ( e . g . ,  T h o m p s o n ,  
1 9 8 8 ;  B e r g m a n ,  2 0 0 0 ;  C a t t a - P r e t a  &  Z u c o l o t o ,  2 0 0 3 ) .  T h e  s u s p e c t e d  l o w e r  
o v i p o s i t i o n  r a t e s  m e a s u r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  c o m p a r e d  w i t h  f i e l d  o b s e r v a t i o n s  c o u l d  
b e  a  r e s u l t  o f  s u c h  d i s c r i m i n a t o r y  b e h a v i o u r ,  s i n c e  f e m a l e s  m a y  h a v e  a v o i d e d  
o v i p o s i t i n g  o n  h o s t  p l a n t s  t h a t  a l r e a d y  h a d  e g g s  o n  t h e m .  F u t u r e  w o r k  c o u l d  
i n v e s t i g a t e  f e m a l e  o v i p o s i t i o n  p r e f e r e n c e s  w i t h  r e f e r e n c e  t o  t h e  d e n s i t y  o f  
c o n s p e c i f i c  e g g s  a n d  l a r v a e  o n  t h e  h o s t  p l a n t ,  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  ( l e a f  n i t r o g e n  a n d  
w a t e r  c o n t e n t )  a n d  m i c r o c l i m a t e  a r o u n d  t h e  h o s t  p l a n t .  I t  w a s  a l s o  u n k n o w n  i f t h e  
l i f e  s p a n  m e a s u r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  w a s  i n d i c a t i v e  o f  l o n g e v i t y  i n  t h e  f i e l d .  A s  
C a r e y  ( 2 0 0 1 )  n o t e d ,  t h i s  i s  a  c o m m o n  f l a w  i n  e n t o m o l o g i c a l  l i f e  t a b l e s :  
"  . .  . i n f o r m a t i o n  o n  l i f e  t a b l e  t r a i t s  o f  a d u l t s  f o r  m o s t  s p e c i e s ,  p a r t i c u l a r l y  t h e i r  
m o r t a l i t y  a n d  l o n g e v i t y ,  a r e  a n e c d o t a l ,  d e r i v e d  f r o m  s m a l l  n u m b e r s ,  o r  n o n - e x i s t e n t "  
( p .  8 1  C a r e y ,  2 0 0 1 ) .  D a t a  o n  B .  g o n e r i l l a  s u r v i v a l  i n  t h e  f i e l d  c o u l d  p o t e n t i a l l y  b e  
c o l l e c t e d  b y  t h e  r e l e a s e  a n d  r e c a p t u r e  o f  m a r k e d ,  d i f f e r e n t  a g e d  c o h o r t s  i n  t h e  f i e l d  
( C a r e y ,  2 0 0 1 ) ,  a l t h o u g h  t h i s  w o u l d  r e q u i r e  a  l a r g e - s c a l e  c u l t u r i n g  e f f o r t .  
A n  u n e x p e c t e d  r e s u l t  f r o m  t h i s  w o r k  w a s  t h e  d i s c o v e r y  o f  v e r y  h i g h  r a t e s  o f  e g g  
p a r a s i t i s m  b y  T e l e n o m u s  s p .  w h i c h ,  d e s p i t e  e x a m i n a t i o n  b y  t w o  H y m e n o p t e r a n  
s p e c i a l i s t s ,  c o u l d  n o t  b e  i d e n t i f i e d .  E v e n  w i t h  t h i s  t a x o n o m i c  u n c e r t a i n t y ,  f u t u r e  
w o r k  c o u l d  i n v e s t i g a t e  i t s  h o s t  s p e c i f i c i t y ,  d e v e l o p m e n t a l  r a t e s  a n d  r e s p o n s e s  t o  h o s t  
e g g  d e n s i t y ,  t o  b e t t e r  u n d e r s t a n d  t h e  e c o l o g y  o f  t h i s  p a r a s i t o i d  a n d  i t s  i m p o r t a n c e  f o r  
B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s .  D i s a p p e a r a n c e  m o r t a l i t y  p o o l e d  o v e r  t h e  f i v e  l a r v a l  i n s t a r s ,  
a p p e a r e d  t o  b e  t h e  k e y  f a c t o r  d r i v i n g  v a r i a t i o n  i n  o v e r a l l  m o r t a l i t y  i n  t h e  p r e -
i m a g i n a l  s t a g e s ,  b u t  t h e  v e r y  h i g h  o v e r a l l  m o r t a l i t y  r a t e s  a n d  t h e  p r o p e n s i t y  o f  l a t e  
i n s t a r  l a r v a e  t o  m o v e  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  ( C h a p t e r  4 )  s u g g e s t s  t h a t  t h i s  m o r t a l i t y  f a c t o r  
w a s  o v e r e s t i m a t e d .  H o w e v e r  e v e n  a f t e r  a p p l y i n g  a  g e n e r o u s  c o r r e c t i o n  f a c t o r  f o r  
d i s p e r s i n g  l a r v a e ,  t h e  l i f e  t a b l e s  s t i l l  r e q u i r e d  a n  u n r e a l i s t i c a l l y  h i g h  f e c u n d i t y  
( > 2 0 0 0  e g g s  p e r  f e m a l e )  t o  g i v e  a  p o s i t i v e  r a t e  o f  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e .  T h r e e  
p o s s i b l e  e x p l a n a t i o n s  c o r n e  t o  m i n d  f o r  t h i s  d i s p a r i t y .  F i r s t l y ,  t h e  s a m p l i n g  s c h e m e  
m a y  h a v e  m e a n t  t h a t  t h e  m a j  o r i t y  o f  p o p u l a t i o n  w a s  n o t  w e l l  r e p r e s e n t e d  b y  t h e  
s a m p l i n g  u n i t s  c h o s e n .  S t u d y  s i t e s  w e r e  s e l e c t e d  n o n - r a n d o m l y ,  o n  t h e  b a s i s  o f  a n  
a c c e s s i b l e ,  a b u n d a n t  s u p p l y  o f  U  f e r o x  p l a n t s ,  a n d  w i t h i n  t h e s e  s i t e s  U  f e r o x  p l a n t s  
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w e r e  c h o s e n  r a n d o m l y  a l o n g  a  l i n e a r  f e a t u r e  s u c h  a s  w a l k i n g  t r a c k .  T h i s  m e t h o d  o f  
s e l e c t i o n  c o u l d  h a v e  l e d  t o  a  b i a s  i n  t h e  e s t i m a t i o n  o f  m o r t a l i t y  r a t e s .  T h e r e  w a s  
c e r t a i n l y  s o m e  s i t e  t o  s i t e  v a r i a t i o n  i n  m o r t a l i t y  r a t e s ,  w i t h  t h e  B B  s i t e  i n  p a r t i c u l a r  
h a v i n g  v e r y  l o w  l a t e  i n s t a r  s u r v i v a l  r a t e s ,  a l t h o u g h  i n  t h a t  c a s e  t h e  d i f f e r e n c e  w a s  
h y p o t h e s i s e d  t o  b e  d u e  t o  t h e  e f f e c t s  o f  h o s t  p l a n t  q u a l i t y .  A  m o r e  r i g o r o u s  s a m p l i n g  
s c h e m e  m a y  h a v e  s h e d  s o m e  l i g h t  o n  t h i s  m a t t e r ,  h e r e  e g g ,  l a r v a l  a n d  p u p a l  
a b u n d a n c e  w a s  o n l y  m e a s u r e d  p e r  u n i t  o f  h o s t  p l a n t  b u t  i d e a l l y  h o s t  p l a n t  d e n s i t y  p e r  
s i t e ,  h o s t  p l a n t  i s o l a t i o n  a n d  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  s h o u l d  h a v e  a l s o  b e e n  m e a s u r e d .  A  
s e c o n d  e x p l a n a t i o n  c o u l d  b e  t h a t  t h e  m a j o r i t y  o f  f i f t h  i n s t a r  l a r v a e  m o v i n g  o f f t h e  
h o s t  p l a n t  w e r e  d o i n g  s o  t o  p u p a t e  a n d  t h a t  t h e s e  i n d i v i d u a l s  p u p a t i n g  o f f  t h e  h o s t  
p l a n t  e x p e r i e n c e d  a  m u c h  h i g h e r  s u r v i v a l  r a t e  t h a n  t h o s e  p u p a t i n g  o n  t h e  h o s t  p l a n t .  
D e s p i t e  e x t e n s i v e  s e a r c h e s ,  n o  p u p a e  w e r e  e v e r  f o u n d  p u p a t i n g  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  i n  
t h i s  s t u d y ,  a l t h o u g h  t h i s  d o e s  n o t  m e a n  t h a t  t h e y  d i d  n o t  b e c a u s e  t h e  p u p a e  a r e  
c r y p t i c a l l y  c o l o u r e d  a n d  a r e  d i f f i c u l t  t o  d e t e c t .  M o r t a l i t y  r a t e s  o f  p u p a e  p u p a t i n g  o f f  
t h e  h o s t  p l a n t  c o u l d  b e  m e a s u r e d  e x p e r i m e n t a l l y  b y  s e t t i n g  o u t  s e n t i n e l  p u p a e  i n  t h e  
f i e l d ,  b u t  q u a n t i f y i n g  t h e  p r o p o r t i o n  o f  p u p a e  p u p a t i n g  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  w o u l d  b e  
v e r y  d i f f i c u l t  a s  i t  w o u l d  r e q u i r e  t r a c k i n g  t h e  f a t e  o f  i n d i v i d u a l  d i s p e r s i n g  l a r v a e .  
A n o t h e r  e x p l a n a t i o n  f o r  t h e  v e r y  h i g h  m o r t a l i t y  r a t e s  c o u l d  b e  t h a t  t h e y  w e r e  s i m p l y  
m e a s u r e d  i n c o r r e c t l y .  C o r r e c t i n g  f o r  o b s e r v e r  e r r o r  w o u l d  b e  d i f f i c u l t  b e c a u s e  i t  
w o u l d  l i k e l y  b e  i n f l u e n c e d  b y  h o s t  p l a n t  s i z e ,  l a r v a l  d e n s i t y  a n d  l a r v a l  i n s t a r ,  
h o w e v e r  c o m p a r i s o n  o f t h e  n u m b e r  o f l a r v a e  r e c o v e r e d  b y  d e s t r u c t i v e  s a m p l i n g  o f  
t h e  h o s t  p l a n t  c o m p a r e d  w i t h  t h e  n u m b e r  e s t i m a t e d  b y  a  p r i o r  v i s u a l  i n s p e c t i o n  c o u l d  
b e  u s e d  t o  q u a n t i f y  t h i s  e r r o r .  
A  c l e a r  t r e n d  e m e r g i n g  f r o m  t h e  f i e l d  w o r k  w a s  t h e  l o w e r  l a r v a l  s u r v i v a l  a n d  
s u b s e q u e n t  l o w e r  d e n s i t i e s  o f  B .  g o n e r i l l a  i n  d r o u g h t  c o m p a r e d  w i t h  n o n - d r o u g h t  
y e a r s .  T h u s  w e a t h e r  w a s  c a p a b l e  o f  i n d u c i n g  a  s y n c h r o n o u s  r e d u c t i o n  i n  a b u n d a n c e  
o v e r  a l l  s i x  s t u d y  s i t e s .  T h e  U  f e r o x  p l a n t s  c l e a r l y  s u f f e r e d  i n  d r o u g h t  y e a r s ,  h a v i n g  
s m a l l e r  l e a v e s  a n d  p r e m a t u r e l y  l o s i n g  t h e i r  l e a v e s  u n d e r  d r o u g h t  c o n d i t i o n s  w h i c h  
l e d  t o  t h e  p r e m i s e  t h a t  r e d u c e d  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  w a s  t h e  c a u s e  o f  t h i s  l o w e r  
s u r v i v a l .  T h e  n e g a t i v e  e f f e c t s  o f  p o o r  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  o n  l a r v a l  s u r v i v a l  a r e  w e l l  
d o c u m e n t e d  i n  L e p i d o p t e r a  ( e . g . ,  S c r i b e r  &  S l a n s k y ,  1 9 8 1 ;  P u l l i n ,  1 9 8 7 b ) ,  a l t h o u g h  
e x p e r i m e n t s  m e a s u r i n g  d e v e l o p m e n t  a n d  s u r v i v a l  r a t e s  o n  U f e r o x  l e a v e s  o f  k n o w n  
q u a l i t y  ( w a t e r  a n d  s o l u b l e  n i t r o g e n  c o n t e n t )  w o u l d  b e  n e c e s s a r y  t o  c o n f i r m  t h i s  w a s  
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t h e  c a s e  i n  B .  g o n e r i l l a .  A s  d i s c u s s e d  i n  C h a p t e r  2 ,  t h e  e f f e c t s  o f  h o s t  p l a n t  q u a l i t y  
o n  s u r v i v a l  a r e  n o t  n e c e s s a r i l y  d i r e c t  ( t h r o u g h  s t a r v a t i o n )  a s  t h e r e  i s  e v i d e n c e  t h a t  
l o n g e r  d e v e l o p m e n t  t i m e s  o n  p o o r  q u a l i t y  h o s t  p l a n t s  a l s o  l e a d s  t o  h i g h e r  n a t u r a l  
e n e m y  m o r t a l i t y  ( F e e n y ,  1 9 7 6 ) .  
6 . 3  R e g u l a t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  
•  T h e r e  w a s  n o  e v i d e n c e  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  e g g  o r  l a r v a l  m o r t a l i t y  r a t e s  
b u t  t h e r e  w a s  a  s i g n i f i c a n t  p o s i t i v e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  E .  i n t r i c a t o r i a  
p a r a s i t i s m  a n d  B .  g o n e r i l l a  p u p a l  a b u n d a n c e  o v e r  s i x  s i t e s  a n d  t w o  y e a r s  o f  
m o n i t o r i n g .  
•  A n  e x p e r i m e n t  u s i n g  s e n t i n e l  p u p a e  s e t  o u t  i n  t h e  f i e l d  f o r  o n e  w e e k  f a i l e d  t o  
d e t e c t  a n y  d i f f e r e n c e  i n  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m  r a t e s  w i t h  v a r y i n g  d e n s i t y ,  
s u g g e s t i n g  t h a t  t h e  d e n s i t y  r e s p o n s e  d e t e c t e d  a t  t h e  s i t e  l e v e l  w a s  d u e  t o  a  
n u m e r i c a l  r a t h e r  t h a n  a  f u n c t i o n a l  r e s p o n s e .  
•  L a r v a l  m o v e m e n t  o f f  t h e  h o s t  p l a n t  s h o w e d  n o  r e l a t i o n s h i p  w i t h  l a r v a l  d e n s i t y ;  
r a t h e r  p r o b a b i l i t y  o f  d i s p e r s a l  w a s  a  p o s i t i v e  f u n c t i o n  o f  l a r v a l  i n s t a r .  
•  C h a n g e s  i n  B .  g o n e r i l l a  a b u n d a n c e  b e t w e e n  g e n e r a t i o n s  w i t h i n  a  y e a r  w e r e  
n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  i n i t i a l  a b u n d a n c e ,  w h i c h  i s  i n d i c a t i v e  o f  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s .  F u r t h e r ,  t h i s  r e l a t i o n s h i p  w a s  m o r e  
n e g a t i v e  i n  d r o u g h t  y e a r s  s u g g e s t i n g  s t r o n g e r  n e g a t i v e  f e e d b a c k  i n  t h e s e  y e a r s .  
L i n e a r  r e g r e s s i o n  o f  p e r  c a p i t a  r a t e s  o f  c h a n g e  a g a i n s t  i n i t i a l  d e n s i t y  i s  n o t  t h e  b e s t  
t e s t  f o r  d e n s i t y  d e p e n d e n c e ,  s i n c e  m e a s u r e m e n t  e r r o r s  m a y  i n t r o d u c e  a  b i a s  i n  t h e  




r a t h e r  t h a n  N t - I )  ( T u r c h i n ,  1 9 9 5 ) .  H o w e v e r ,  p r o b l e m s  o f  s e r i a l  d e p e n d e n c e  i n  t h e  x -
v a r i a b l e s  w e r e  m o s t l y  a v o i d e d  b y  t h e  u s e  o f  s p a t i a l  r e p l i c a t e s ,  s o  s t a n d a r d  
s i g n i f i c a n c e  t e s t s  w e r e  a b l e  t o  b e  u s e d .  f u c r e a s e d  r e p l i c a t i o n  i n  t i m e  a n d / o r  s p a c e  
w o u l d  g i v e  i n c r e a s e d  c o n f i d e n c e  i n  t h e  r e l a t i o n s h i p  d e t e c t e d ,  b u t  a s s u m i n g  t h e  
r e l a t i o n s h i p  i s  t r u l y  n e g a t i v e ,  t h i s  i m p l i e s  s o m e  s o r t  o f  r e g u l a t i o n  o f  B .  g o n e r i l l a  
p o p u l a t i o n s  i s  o c c u r r i n g  ( T u r c h i n ,  1 9 9 5 ) .  T h e  m e c h a n i s m s  o f  t h i s  p o s s i b l e  
r e g u l a t i o n  a r e  u n k n o w n .  T h e  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m  r a t e s  
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w a s  d i s c a r d e d  a s  a  p o s s i b l e  m e c h a n i s m ,  s i n c e  t h i s  r e l a t i o n s h i p  d i d  n o t  a p p e a r  t o  
d i f f e r  i n  s t r e n g t h  b e t w e e n  d r o u g h t  a n d  n o n - d r o u g h t  y e a r s  l i k e  t h e  c h a n g e s  i n  a d u l t  
a b u n d a n c e  d i d .  S t u d i e s  o n  o t h e r  t e m p e r a t e  b u t t e r f l i e s  ( e . g . ,  W h i t e  &  L e v i n ,  1 9 8 1 ;  
M u r p h y  &  W h i t e ,  1 9 8 4 )  s u g g e s t  t h a t  t h e  a v a i l a b i l i t y  o f  s u i t a b l e  o v i p o s i t i o n  s i t e s  
a n d / o r  a d u l t  d i s p e r s a l  a r e  l i k e l y  t o  c h a n g e  b o t h  w i t h  b u t t e r f l y  d e n s i t y  a n d  w i t h  
d r o u g h t .  T h e  l o w  d e n s i t y  a n d  h i g h  d i s p e r s a l  o f  B .  g o n e r i l l a  m e a n s  t h a t  n o r m a l  
m a r k - r e c a p t u r e  m e t h o d s  d o  n o t  w o r k  w i t h  t h i s  s p e c i e s  s o  q u a n t i f y i n g  t h e  l e v e l  o f  
d i s p e r s a l  w i l l  b e  d i f f i c u l t .  W i l s o n  a n d  T h o m a s  ( 2 0 0 2 )  l i s t  m a s s  r e l e a s e  ( a n d  
r e c a p t u r e )  o f  i n d i v i d u a l s  a n d  r e c o r d i n g  c o l o n i s a t i o n  o f  e m p t y  h a b i t a t s  a s  a l t e r n a t i v e  
m e t h o d s  f o r  q u a n t i f y i n g  s h o r t - a n d  l o n g - d i s t a n c e  d i s p e r s a l  r e s p e c t i v e l y ,  w h i c h  
w o u l d  b e  w o r t h  t r y i n g  f o r  B .  g o n e r i l l a .  I t  i s  a n t i c i p a t e d  t h a t  t h e s e  s t u d i e s  w o u l d  
s h o w  t h a t  d i s p e r s a l  i s  r e l a t i v e l y  i m p o r t a n t  c o m p a r e d  w i t h  l o c a l  p r o c e s s e s  f o r  B .  
g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  a t  t h e  s i t e l h a b i t a t  p a t c h  s c a l e  a n d  s u c h  a  r e s u l t  w o u l d  
i n d i c a t e  B .  g o n e r i l l a  h a s  a  " p a t c h y "  p o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  ( H a r r i s o n  &  T a y l o r ,  1 9 9 7 ) .  
H o w e v e r ,  T h o m a s  &  K u n i n  ( 1 9 9 9 )  a d v o c a t e  m o v i n g  a w a y  f r o m  c a t e g o r y - b a s e d  
t e r m i n o l o g y  s u c h  a s  " p a t c h y "  a n d  " m e t a p o p u l a t i o n " ,  a n d  i n s t e a d  u s e  a  p r o c e s s - b a s e d  
f r a m e w o r k  t o  c h a r a c t e r i s e  r e g i o n a l  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s .  I n  t h e i r  s c h e m e ,  l o c a l  
p o p u l a t i o n s  a r e  p l o t t e d  o n  t w o  c o n t i n u o u s  a x e s :  t h e  c o m p e n s a t i o n  a x i s  d e s c r i b e s  
w h e t h e r  t h e  p o p u l a t i o n  i s  a  s o u r c e  o r  s i n k ,  t h e  m o b i l i t y  a x i s  t h e  e x t e n t  t o  w h i c h  l o c a l  
d y n a m i c s  a r e  i n f l u e n c e d  b y  l o c a l  ( b i r t h s  a n d  d e a t h s )  v e r s u s  r e g i o n a l  ( i m m i g r a t i o n  
a n d  e m i g r a t i o n )  p r o c e s s e s .  W h i l s t  h a v i n g  m e r i t ,  d a t a  f o r  m a n y  m o r e  l o c a l  
p o p u l a t i o n s  w o u l d  h a v e  t o  b e  g a t h e r e d  b e f o r e  t h i s  f r a m e w o r k  c o u l d  b e  a p p l i e d  t o  B .  
g o n e r i l l a .  
A  s e r i o u s  c o n s t r a i n t  t o  t h e  m a n i p u l a t i v e  e x p e r i m e n t s  a t t e m p t e d  i n  t h i s  c h a p t e r  w a s  
r e c u r r e n t  d i s e a s e  d e c i m a t i n g  t h e  l a b o r a t o r y  c u l t u r e s  o f  B .  g o n e r i l l a .  T h i s  i s  n o t  a  
n o v e l  p r o b l e m  i n v o l v e d  w i t h  c u l t u r i n g  B .  g o n e r i l l a  ( M a x  O v e r t o n  p e r s .  c o m m . ) ,  b u t  
o n e  t h a t  c o u l d  p r o b a b l y  h a v e  b e e n  c i r c u m v e n t e d  h a d  a n  a r t i f i c i a l  d i e t  b e e n  a v a i l a b l e  
f o r  t h i s  s p e c i e s ,  b e c u a s e  t h e  h o s t  p l a n t  i s  o f t e n  t h e  s o u r c e  o f  d i s e a s e .  I n i t i a l l y  t h e  U .  
f e r o x  c u t t i n g s  w e r e  s t e r i l i s e d  b e f o r e  f e e d i n g  t o  t h e  l a r v a e  b u t  t h i s  p r o v e d  t o o  t i m e  
c o n s u m i n g  t o  d o  f o r  t h e  f r e q u e n c y  r e q u i r e d .  A t t e m p t s  w e r e  a l s o  m a d e  t o  a d a p t  
g e n e r a l  p u r p o s e  L e p i d o p t e r a n  d i e t s  ( A p p e n d i x  3 )  b y  t h e  i n c l u s i o n  o f  s t e r i l i s e d ,  d r i e d  
a n d  g r o u n d  n e t t l e  i n t o  t h e  d i e t  b u t  t h e  l a r v a e  d i d  n o t  f e e d  o r  m o u l t  n o r m a l l y  w h i l s t  
o n  t h e s e  d i e t s .  G i v e n  t h e  i m p o r t a n c e  o f  m a n i p u l a t i v e  e x p e r i m e n t s  f o r  i d e n t i f y i n g  
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m e c h a n i s m s  o f  p o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n  ( S i l b y  &  H o n e ,  2 0 0 2 ) ,  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  a n  
a r t i f i c i a l  d i e t  f o r  B .  g o n e r i l l a  s h o u l d  b e  a  h i g h  p r i o r i t y  f o r  a n y  f u t u r e  w o r k  s i n c e  
r e p l i c a t e d  d e s i g n s  r e q u i r e  l a r g e  n u m b e r s  o f  e v e n  a g e d  l a r v a e  o r  p u p a e .  
6 . 4  M o d e l l i n g  o f  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  
•  A  d i s c r e t e - t i m e  m o d e l  f o r  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  w a s  c o n s t r u c t e d  
w h i c h  h a d  t w o  s u m m e r  g e n e r a t i o n s  p e r  y e a r  a n d  a  p a r t i a l  o v e r w i n t e r i n g  
g e n e r a t i o n .  
•  R e m o v a l  o f  t h e  c o n s t a n t  p a r a s i t o i d  m o r t a l i t y  f r o m  t h i s  m o d e l  s u g g e s t e d  t h a t  P .  
p u p a r u m  w a s  s u p p r e s s i n g  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  o n  t h e  B a n k s  P e n i n s u l a  b y  
5 %  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a  b y  3 0 % .  
•  T h e  m o d e l  a l s o  h i g h l i g h t e d  t h a t  t h e  p r e s e n c e  o f  a  s m a l l  o v e r w i n t e r i n g  
g e n e r a t i o n  p r o v i d e s  a  t e m p o r a l  r e f u g e  f r o m  E .  i n t r i c a t o r i a  p a r a s i t i s m .  
T o  i m p r o v e  t h e  B .  g o n e r i l l a  m o d e l ,  l o n g - t e r m  m o n i t o r i n g  i s  r e q u i r e d  t o  g e t  b e t t e r  
e s t i m a t e s  o f  p o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e s  a n d  a l s o  a n y  v a r i a t i o n  i n  t h e s e  r a t e s  i n  r e s p o n s e  
t o  t h e  p r e v i o u s  g e n e r a t i o n ' s  d e n s i t y  o r  d u e  t o  t h e  s t o c h a s t i c  e f f e c t s  o f  d r o u g h t .  
L o n g - t e r m  m o n i t o r i n g  w i l l  a l s o  e n a b l e  b e t t e r  e s t i m a t e s  o f  t h e  m e a n  a n d  v a r i a n c e  o f  
p a r a s i t i s m  r a t e s .  A s  m e n t i o n e d  p r e v i o u s l y ,  d e t e r m i n i n g  w h a t  i n d u c e s  r e p r o d u c t i v e  
d i a p a u s e  i s  i m p o r t a n t  t o  u n d e r s t a n d  B .  g o n e r i l l a  d y n a m i c s  b e c a u s e  i t  d i r e c t l y  
i n f l u e n c e s  v o l t i n i s m  a n d  h e n c e  t h e  a n n u a l  r a t e  o f  p o p u l a t i o n  i n c r e a s e  ( R o f f ,  1 9 8 3 )  
a n d  w i l l  a l s o  a f f e c t  p h e n o l o g i c a l  s y n c h r o n y  w i t h  i t s  p a r a s i t o i d s  w h i c h  i n  t u r n  m a y  
h a v e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c  c o n s e q u e n c e s  f o r  t h e  h o s t  ( G o d f r a y  e t  a t . ,  1 9 9 4 ;  L a l o n d e ,  
2 0 0 4 ) .  T o  t e s t  t h e  h y p o t h e s i s  g e n e r a t e d  f r o m  t h e  m o d e l  t h a t  m o r e  a d u l t s  g o  i n t o  
r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  f o l l o w i n g  a  d r o u g h t  s u m m e r  a l s o  r e q u i r e s  a n  u n d e r s t a n d i n g  o f  
d i a p a u s e  i n d u c t i o n .  M e c h a n i s m s  o f  d i a p a u s e  i n d u c t i o n  c o u l d  b e  i n v e s t i g a t e d  i n  
f u t u r e  s t u d i e s  b y  r e a r i n g  l a r v a e  o n  d i e t s  o f  v a r y i n g  q u a l i t y  a n d  a t  d i f f e r e n t  
t e m p e r a t u r e  a n d  p h o t o p e r i o d  r e g i m e s .  
A n  i m p o r t a n t  a s s u m p t i o n  o f  t h e  m o d e l  w a s  t h a t  p a r a s i t i s m  r a t e s  w e r e  i n d e p e n d e n t  o f  
B .  g o n e r i l l a  d e n s i t y .  T h e  m o d e l  w a s  i n t e n d e d  t o  p r e d i c t  t h e  n o n - t a r g e t  i m p a c t  o f  P .  
p u p a r u m  o n  B .  g o n e r i l l a  p o p u l a t i o n s  a n d  f o r  t h i s  p a r a s i t o i d  t h e  a s s u m p t i o n  a p p e a r s  
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j u s t i f i e d ,  g i v e n  t h a t  P .  p u p a r u m  d y n a m i c s  a r e  t h o u g h t  t o  b e  p r i m a r i l y  d r i v e n  b y  t h e  
t a r g e t  h o s t  P .  r a p a e  a n d  t h a t  n o  e v i d e n c e  w a s  f o u n d  f o r  d e n s i t y  d e p e n d e n t  p a r a s i t i s m  
o f  B .  g o n e r i l l a  b y  P .  p u p a r u m .  H o w e v e r ,  i n  t h e  c a s e  o f  t h e  a d v e n t i v e  p a r a s i t o i d  E .  
i n t r i c a t o r i a  t h e r e  w a s  s o m e  e v i d e n c e  o f  ( s p a t i a l )  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p a r a s i t i s m  
r a t e s  ( C h a p t e r  4 )  a n d  t h i s  p a r a s i t o i d  i s  a l s o  c a p a b l e  o f  o v e r w i n t e r i n g  a s  p u p a  w i t h i n  
B .  g o n e r i l l a  p u p a e  s u g g e s t i n g  t h e  p o t e n t i a l  f o r  a n  i n t e r - g e n e r a t i o n a l / n u m e r i c a l  
r e s p o n s e  t o  B .  g o n e r i l l a  d e n s i t y .  T o  f u r t h e r  i n v e s t i g a t e  t h e  p o t e n t i a l l y  s t r o n g  
i n t e r a c t i o n  b e t w e e n  t h e  E .  i n t r i c a t o r i a  a n d  B .  g o n e r i l l a ,  t h e  m o d e l  s h o u l d  b e  
e x p a n d e d  t o  i n c l u d e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f t h i s  p a r a s i t o i d .  T h i s  w o u l d  r e q u i r e  
e s t i m a t i o n  o f  t h e  t o t a l  ( =  n u m e r i c a l  +  f u n c t i o n a l )  r e s p o n s e  o f  E .  i n t r i c a t o r i a  t o  
d i f f e r e n t  h o s t  d e n s i t i e s .  E s t i m a t i o n  o f  p a r a s i t o i d  f u n c t i o n a l  r e s p o n s e s  i s  r e l a t i v e l y  
e a s y  i n  t h e  l a b o r a t o r y  b u t  i t  i s  q u e s t i o n a b l e  w h e t h e r  t h e y  a c c u r a t e l y  r e f l e c t  t h e  f i e l d  
s i t u a t i o n  g i v e n  d i f f e r e n c e s  i n  s c a l e  a n d  h a b i t a t  c o m p l e x i t y  ( M c C a l l u m ,  2 0 0 0 ) .  I t  
m a y  t h e r e f o r e  b e  m o r e  m e a n i n g f u l  t o  c o n d u c t  s u c h  e x p e r i m e n t s  i n  t h e  f i e l d ,  i n  w h i c h  
c a s e  p r i o r i t y  s h o u l d  b e  g i v e n  t o  f i n d i n g  a  g o o d  m e t h o d  f o r  e s t i m a t i n g  E .  i n t r i c a t o r i a  
a b u n d a n c e .  Y e l l o w  p a n  t r a p s  w e r e  t r i a l l e d  i n  t h e  c u r r e n t  s t u d y  b u t  d i d  n o t  c a p t u r e  
a n y  E .  i n t r i c a t o r i a .  T h e  a d u l t  p a r a s i t o i d s  a r e  v e r y  v i s i b l e  s o  p e r h a p s  t i m e d  c o u n t s  
w i t h i n  a  d e f i n e d  h a b i t a t  u n i t  c o u l d  b e  u s e d  i n s t e a d .  A l s o ,  i n t e r a c t i o n s  m a y  n o t  
s i m p l y  b e  a  f u n c t i o n  o f  t h e  p r i m a r y  h o s t  a n d  p a r a s i t o i d  a b u n d a n c e .  F o r  e x a m p l e ,  E .  
i n t r i c a t o r i a  i s  a  g e n e r a l i s t  s o  i t s  f u n c t i o n a l  r e s p o n s e  w i l l  d e p e n d  o n  t h e  a b u n d a n c e  
a n d  p r o f i t a b i l i t y  o f  a l t e r n a t i v e  h o s t s .  T h e  r e l a t i v e  a b u n d a n c e  o f  a l t e r n a t i v e  h o s t s  f o r  
E .  i n t r i c a t o r i a  c o u l d  b e  m a n i p u l a t e d  i n  t h e  f i e l d  b y  u s i n g  s e n t i n e l  p u p a e .  H o s t  
c h o i c e  c o u l d  a l s o  b e  i n f l u e n c e  b y  e m e r g e n c e  c o n d i t i o n i n g  ( P o w e l l  &  P o p p y ,  2 0 0 1 ) .  
T h i s  c o u l d  b e  i n v e s t i g a t e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  b y  m e a s u r i n g  h o s t  p r e f e r e n c e s  o f  E .  
i n t r i c a t o r i a  f e m a l e s  r e a r e d  f r o m  d i f f e r e n t  h o s t  s p e c i e s .  
6 . 5  Q u a n t i f i c a t i o n  a n d  p r e d i c t i o n  o f  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  
i l l  t h e i r  p a p e r  d e s c r i b i n g  a  m e t h o d o l o g y  f o r  q u a n t i f y i n g  t h e  e n v i r o n m e n t a l  r i s k  o f  
b i o c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s ,  v a n  L e n t e r e n  e t  a l .  ( 2 0 0 3 )  a s s e s s  t h e  l e v e l  o f  r i s k  a s  t h e  
p r o d u c t  o f t h e  l i k e l i h o o d  o f  a  n o n - t a r g e t  e f f e c t  a n d  t h e  m a g n i t u d e  o f  a  n o n - t a r g e t  
e f f e c t .  W h i l s t  h o s t - r a n g e  t e s t i n g  c a n  p r o v i d e  a  s o u n d  b a s i s  f o r  e v a l u a t i n g  t h e  
l i k e l i h o o d  o f  a  n o n - t a r g e t  e f f e c t  ( V a n  D r i e s c h e  &  H o d d l e ,  1 9 9 7 ;  B a r r a t t  e t  a l . ,  
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2 0 0 0 b ;  v a n  L e n t e r e n  e t  a l . ,  2 0 0 3 ) ,  p r e d i c t o r s  o f  t h e  m a g n i t u d e  o f t h e s e  e f f e c t s  a r e  
l a r g e l y  u n k n o w n .  T h e o r y  p r e d i c t s  t h a t  a  b i o c o n t r o l  a g e n t  t h a t  e s t a b l i s h e s  b u t  
p r o v i d e s  o n l y  p a r t i a l  c o n t r o l  o f  t h e  t a r g e t  p e s t  s h o u l d  h a v e  a  l a r g e r  i m p a c t  o n  t h e  
n o n - t a r g e t  s p e c i e s  s i n c e  b o t h  t h e  a g e n t  a n d  t a r g e t  d e n s i t i e s  w i l l  r e m a i n  r e l a t i v e l y  
h i g h  r e s u l t i n g  i n  h i g h  s p i l l - o v e r  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  ( H o l t  &  H o c h b e r g ,  2 0 0 1 ) .  A  
h i g h  a g e n t  s e a r c h i n g  e f f i c i e n c y  o n  t h e  n o n - t a r g e t  e x a c e r b a t e s  t h i s  s p i l l - o v e r  
p a r a s i t i s m  ( L y n c h  e t  a l . ,  2 0 0 2 ) .  H o w e v e r ,  i n  a  s e m i - q u a n t i t a t i v e  a n a l y s i s  L y n c h  e t  
a l .  ( 2 0 0 1 )  f o u n d  n o  e v i d e n c e  t h a t  p a r t i a l  c o n t r o l  l e a d s  t o  l a r g e r  n o n - t a r g e t  i m p a c t s ,  
a n d  i n  f a c t  s e v e r e  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  ( > 4 0 %  m o r t a l i t y  a n d / o r  p o p u l a t i o n - l e v e l  
i m p a c t s )  w e r e  o v e r - r e p r e s e n t e d  i n  t h e  s u c c e s s f u l  b i o c o n t r o l  c a t e g o r i e s  ( a l b e i t  w i t h  a  
v e r y  s m a l l  s a m p l e  s i z e  o f  1 4  c a s e s ) .  E h l e r  ( 2 0 0 0 )  s u g g e s t s  t h a t  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  a  
s u c c e s s f u l  b i o c o n t r o l  a g e n t ,  s u c h  a s  a  s t r o n g  c o l o n i z i n g  a b i l i t y  a n d  t h e  a b i l i t y  t o  u s e  
a l t e r n a t i v e  h o s t s ,  a l s o  m a k e s  t h e m  m o r e  l i k e l y  t o  h a v e  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  w h i c h  
c o u l d  e x p l a i n  t h e  p a t t e r n s  o b s e r v e d  b y  L y n c h  e t  a l .  ( 2 0 0 1 ) .  B u t  a  r e c e n t  a n a l y s i s  b y  
K i m b e r l i n g  ( 2 0 0 4 )  a p p e a r s  t o  r e f u t e  E h l e r ' s  h y p o t h e s i s ;  s h e  f o u n d  t h a t  s o m e  l i f e  
h i s t o r y  t r a i t s  s u c h  a s  m o n o p h a g y  a n d  m u l t i - v o l t i n i s m  w e r e  p o s i t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  
b i o c o n t r o l  s u c c e s s  b u t  w e r e  n e g a t i v e l y  c o r r e l a t e d  w i t h  n o n - t a r g e t  e f f e c t s ,  a l t h o u g h  
t h e  m a g n i t u d e  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  w a s  n o t  m e a s u r e d ,  j u s t  t h e i r  p r e s e n c e  o r  a b s e n c e .  
W i t h  t h i s  d a t a  s e t ,  t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t h e  p r o b a b i l i t y  o f b i o c o n t r o l  s u c c e s s  a n d  
t h e  p r o b a b i l i t y  o f  a  n o n - t a r g e t  i m p a c t  c o u l d  a l s o  b e  d i r e c t l y  t e s t e d .  K i m b e r l i n g  
( 2 0 0 4 )  a l s o  f o u n d  t h a t  b i o c o n t r o l  a g e n t s  w i t h  a  m o d e r a t e  ( r a t h e r  t h a n  w e a k  o r  s t r o n g )  
d i s p e r s a l  a b i l i t y  h a d  t h e  l o w e s t  p r o p o r t i o n s  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s ,  b u t  d i s p e r s a l  a b i l i t y  
w a s  n o t  a  p r e d i c t o r  o f b i o c o n t r o l  s u c c e s s .  T h e  w i d e s p r e a d  d i s p e r s a l  o f  M  
a e t h i o p o i d e s  a n d  s u b s e q u e n t  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  o f N Z  n a t i v e  w e e v i l s  o u t s i d e  o f  
t h e  t a r g e t  h o s t  h a b i t a t  s u g g e s t s  t h a t  i t  m i g h t  b e  w o r t h  i n c l u d i n g  t a r g e t  h o s t  d i s p e r s a l  
a b i l i t y  a s  a  v a r i a b l e  i n  f u t u r e  a n a l y s e s  o f  t h i s  t y p e ,  s i n c e  i t  i s  t h o u g h t  t h a t  d i s p e r s a l  o f  
t h e  p a r a s i t o i d  w a s  l a r g e l y  t h r o u g h  t h e  m o v e m e n t  o f  t h e  p a r a s i t i s e d  t a r g e t  h o s t  S .  
d i s c o i d e u s  ( B a r r a t t  e t  a l . ,  2 0 0 0 b ) .  
L o u d a  e t  a l .  ( 2 0 0 3 b )  l i s t  h a b i t a t ,  p h e n o l o g y ,  a n d  a l t i t u d e  a s  c r i t i c a l  p r e d i c t o r s  o f  
r e a l i s e d  h o s t  r a n g e  a n d  u s e  o f  n a t i v e  h o s t s  b y  i n t r o d u c e d  b i o c o n t r o l  a g e n t s .  
P h e n o l o g y  h a s  b e e n  s h o w n  t o  b e  i m p o r t a n t  f o r  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  o f N Z  n a t i v e  
w e e v i l s  b y  M  a e t h i o p o i d e s  b e c a u s e  t e m p o r a l  a s y n c h r o n y  b e t w e e n  t h e  p a r a s i t o i d  a n d  
t h e  n o n - t a r g e t  h o s t s  a p p e a r s  t o  l i m i t  t h e  l e v e l  o f  p a r a s i t i s m  t h e y  e x p e r i e n c e .  I n  
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species or at sites where there is only a small summer weevil generation there is 
minimal overlap with the late summer/early autumn activity of M. aethiopoides and 
parasitism levels are generally low, but at some sites Nicaeana spp. have a large late 
summer generation and consequently suffer higher parasitism (Barlow et al., 2004). 
Phenological synchrony also appears to explain why the European thistle weevil 
Larinus planus prefers the native North American thistle Cirsium unudulatum var. 
tracyi over its intended host, the Canada thistle C. arvense, even though laboratory 
testing showed the opposite. At high elevations the native thistle flowers earlier than 
the Canada thistle and this early flowering period is more synchronous with the 
weevil's oviposition period (Louda et al., 2003b). Since phenology has proven to 
very important in these retrospective analyses of non-target effects it is suggested 
that it be used more for prediction of non-target effects. In particular, developmental 
responses of the potential biocontrol agent to temperature can be measured in the 
laboratory so a prediction of the likely overlap between the occurrence of searching 
adult parasitoids and vulnerable non-target host stages can be made pre-release. In 
the case of B. gonerilla, the exotic parasitoids E. intricatoria and P. puparum appear 
to be well synchronised with the summer generations ofthe butterfly, with both 
parasitoids emerging in late November when the first generation of B. gonerilla is 
starting to pupate. However an (albeit small) overwintering larval generation of B. 
gonerilla may escape parasitism since the larvae develop very slowly over winter 
and pupate in late October before the spring emergence of the parasitoids. This 
overwintering generation was not thought to be of any importance at the time the 
field data was collected but subsequent modelling has shown it may provide an 
important temporal refuge from the high levels of E. intricatoria parasitism. This 
refuge is possible because the parasitoids overwinter in a diapause state. Bale and 
Walters (Bale & Walters, 2001) have shown how consideration ofan arthropod's 
overwintering biology can be used to assess the risk of it establishing outside of its 
non-native range. Similarly knowledge of the overwintering behaviour of potential 
biocontrol agents may be used to predict non-target impacts (Babendreier et al., 
2003a). For example, a parasitoid may attack a non-target host during the summer 
but may have an obligate diapause within the target host thus providing a temporal 
and potentially a spatial shift (ifthe target and non-target occupy different habitats) 
in parasi tism from the non-target to target hosts which could limit the build up of 
parasitoid populations on non-target host populations. For P. puparum in New 
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Zealand this may well be the case since it overwinters as diapausing larvae within 
diapausing P. rapae pupae. The three non-target hosts B. gonerilla, B. itea, and D. 
plexippus all overwinter as adults so even if P. puparum did find some non-target 
host pupae to parasitize in autumn, the diapausing parasitoid larvae would be unable 
to resume development in spring because the host pupae would have died over 
winter. However this shift in hosts may not provide much of a refuge for B. 
gonerilla because despite the target and non-target host occupying different habitats, 
P. puparum appears to be an excellent disperser, reputedly travelling 129 km in 
under 18 months (Muggeridge, 1943), so recolonisation of B. gonerilla habitat in 
spring is also likely to be rapid. 
A growing literature of retrospective analyses of non-target effects has proved useful 
for identifying potential predictors of non-target utilisation as discussed above, and 
the work of Barlow et al. (2004) and the current study have shown that it also 
possible to quantify long-term non-target effects. However, the short-term effects of 
past biocontrol releases remain incalculable. The models of Lynch et al. (2002) have 
shown that high "spill-over" parasitism in the short-term following a biocontrol 
reduction can lead to very high suppression and even extinction of local non-target 
populations. Whether elevated parasitism of B. gonerilla occurred following the 
introduction of P. puparum is unknown. Certainly there was a rapid build up of 
parasitoids on the very abundant target host (Muggeridge, 1943), but non-target 
parasitism levels were not noted. Whilst transient effects are unlikely to cause long-
term reductions in abundance by themselves, in combination with other stressors 
such as habitat loss they could lead to long-term decline ofthe overall population. 
Metapopulation theory has shown that as the number of suitable habitat patches in a 
metapopulation declines, the metapopulation becomes increasingly vulnerable to 
global extinction from stochastic fluctuations in colonisations and local extinctions 
(Lande et al., 1998). It is unknown how the habitat of B. gonerilla has changed 
since the early 1900s because there are no records available on the distribution or 
abundance of the larval host plant U ferox. On the one hand, urban development has 
likely eradicated large habitat patches but on the other hand bush clearance and track 
cutting for recreational and farming use may have led to an increase in U ferox 
abundance since it favours disturbed, "edge" habitats and is very common in these 
situations. It is also unknown what indirect non-target effects have occurred with the 
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i n t r o d u c t i o n  o f  P .  p u p a r u m .  P e a r s o n  a n d  C a l l a w a y  ( 2 0 0 3 )  a r g u e  t h a t  b i o c o n t r o l  
a g e n t s  t h a t  f a i l  t o  c o n t r o l  t h e i r  t a r g e t  p e s t  a r e  m o r e  l i k e l y  t o  c a u s e  i n d i r e c t  n o n - t a r g e t  
e f f e c t s  b e c a u s e  m a i n t e n a n c e  o f  h i g h  n u m b e r s  o f t h e  t a r g e t  h o s t  a n d  t h e  b i o c o n t r o l  
a g e n t  l e a d s  t o  a l t e r e d  r e s o u r c e  l e v e l s  a n d  c o m p e t i t i v e  i n t e r a c t i o n s  t h r o u g h o u t  t h e i r  
a s s o c i a t e d  f o o d - w e b s .  P .  p u p a r u m  h a s  p r o v i d e d  o n l y  p a r t i a l  c o n t r o l  o f  P .  r a p a e  o n  
f o r a g e  c r o p s  ( b u t  n o t  h o r t i c u l t u r a l  c r o p s ) ,  w i t h  o u t b r e a k s  o f  t h e  p e s t  s t i l l  o c c u r r i n g  
e v e r y  4 - 6  y e a r s  o n  f o r a g e  c r o p s  ( F e r g u s o n ,  1 9 8 9 ) .  I t  i s  p o s s i b l e  t h a t  i n d i r e c t  e f f e c t s  
h a v e  o c c u r r e d  w i t h  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  P .  p u p a r u m  a n d  E .  i n t r i c a t o r i a ,  i n  p a r t i c u l a r  
t h e  a b s e n c e  o f  a n y  n a t i v e  l a r v a l  o r  p u p a l  p a r a s i t o i d s  o f  B .  g o n e r i l l a  l e a d s  t o  
s p e c u l a t i o n  t h a t  c o m p e t i t i v e  d i s p l a c e m e n t  o f  n a t i v e  n a t u r a l  e n e m i e s  m a y  h a v e  
o c c u r r e d .  
6 . 6  G e n e r a l  c o n c l u s i o n  
R e t r o s p e c t i v e  a n a l y s e s  o f  n o n - t a r g e t  e f f e c t s  h a v e  b e e n  i d e n t i f i e d  a s  a n  i m p o r t a n t  
r e s e a r c h  a r e a  t o  h e l p  d e t e r m i n e  i f  s i g n i f i c a n t  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  h a v e  o c c u r r e d  a n d  t o  
e x p l o r e  t h e  m e c h a n i s m s  i n v o l v e d  ( H o p p e r ,  2 0 0 1 ) .  T h e  r e t r o s p e c t i v e  s t u d y  p r e s e n t e d  
h e r e  a t t e m p t e d  t o  q u a n t i f y  t h e  l o n g - t e r m  e f f e c t  o f  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  o n  N e w  
Z e a l a n d  e n d e m i c  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  p o p u l a t i o n s .  I n  t h i s  c a s e ,  l i f e  t a b l e  a n a l y s i s  
a n d  s u b s e q u e n t  p o p u l a t i o n  m o d e l l i n g  h a s  s h o w n  t h a t  n o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  b y  t h e  
i n t r o d u c e d  b i o c o n t r o l  a g e n t  P .  p u p a r u m  h a s  p r o b a b l y  h a d  a  m i n i m a l  i m p a c t  o n  B .  
g o n e r i l l a  a b u n d a n c e .  W h i l s t  t h e  m o d e l l i n g  a p p r o a c h  u s e d  w a s  s i m p l e  a n d  f l e x i b l e ,  
r e q u i r i n g  o n l y  a  f e w  b a s i c  p a r a m e t e r s  f o r  t h e  n o n - t a r g e t  h o s t ' s  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  
t o  b e  q u a n t i f i e d ,  i t  w a s  d i f f i c u l t  t o  o b t a i n  r o b u s t  e s t i m a t e s  o f t h e s e  p a r a m e t e r s  o v e r  
t h e  s h o r t  d u r a t i o n  o f t h e  s t u d y ,  g i v e n  t h a t  t h e r e  w e r e  n o  b a c k g r o u n d  d a t a  a v a i l a b l e .  
T h i s  i s  l i k e l y  t o  b e  a  c o m m o n  p r o b l e m  i n  e v a l u a t i n g  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  b e c a u s e  n o n -
t a r g e t  s p e c i e s  a r e  o f t e n  n a t i v e ,  n o n - e c o n o m i c  s p e c i e s  w h i c h  a r e  l e s s  w e l l  s t u d i e d  
t h a n  t h e i r  p e s t  c o u n t e r p a r t s .  H o w e v e r ,  d e m o n s t r a t i n g  t h e  s a f e t y  o f  p r o p o s e d  
b i o c o n t r o l  a g e n t  i n t r o d u c t i o n s  w i l l  b e c o m e  i n c r e a s i n g l y  i m p o r t a n t  f o r  f u t u r e  n a t u r a l  
e n e m y  r e l e a s e s  a n d  i f h o s t  s p e c i f i c i t y  t e s t i n g  i n d i c a t e s  t h a t  n a t i v e  s p e c i e s  a r e  
p o t e n t i a l  h o s t s ,  t h e n  p o p u l a t i o n  m o d e l l i n g  o f f e r s  a  q u a n t i t a t i v e  m e t h o d  t o  p r e d i c t  
n o n - t a r g e t  e f f e c t s .  
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A c k n o w l e d g e m e n t s  
W h e n  N i g e l  B a r l o w ,  m y  t h e n  b o s s ,  f i r s t  s u g g e s t e d  t o  m e  t h a t  I  d o  a  P h D ,  I  w a s  f u l l  o f  
e n t h u s i a s m  a n d  n a i v e t y .  H a v i n g  s p e n t  a  c o u p l e  o f  y e a r s  a t  a  d e s k j o b  I  t h o u g h t  i t  m i g h t  b e  
f u n  t o  d o  a  b i t  o f  f i e l d w o r k  a g a i n .  A f t e r  a  c o u p l e  o f  t h o u s a n d  s t i n g s  a n d  a  f e w  s c a r y  d i z z y  
s p e l l s  f r o m  t h e  d r e a d e d  s t i n g i n g  n e t t l e ,  I  w a s  t h i n k i n g  t h a t  m a y b e  f i e l d w o r k  w a s n ' t  s o  f u n  
a f t e r  a l l .  O v e r  t h o s e  t h r e e  s u m m e r s  I  d e v e l o p e d  a n  i m p r e s s i v e  i m m u n i t y  t o  n e t t l e  s t i n g s ,  i t  
h a d  t h e  m a k i n g s  o f  a  g o o d  p a r t y  t r i c k  b u t  s t r a n g e l y  n o  o n e  e l s e  b u t  m e  h a d  U r t i c a  f e r o x  
g r o w i n g  i n  t h e i r  g a r d e n s  s o  I  n e v e r  h a d  t h e  c h a n c e  t o  p e r f o r m .  T h a t  i m m u n i t y  h a s  n o w  
w o r n  o f f ,  a s  h a s  m o s t  o f  m y  i n i t i a l  e n t h u s i a s m .  A l l  t h e  s a m e ,  i t ' s  w i t h  a  s t r a n g e  m i x t u r e  o f  
s a d n e s s  a n d  r e l i e f  t h a t  I  f i n i s h  w r i t i n g  t h i s  t h e s i s .  R e l i e f  t h a t  I ' v e  f i n a l l y  f i n i s h e d  t h e  b l o o d y  
t h i n g  b u t  s a d  b e c a u s e  i t  w a s  o n e  o f t h e  l a s t  p r o j e c t s  t h a t  N i g e l  w o r k e d  o n  a n d  h e  n e v e r  g o t  t o  
s e e  i t  c o m p l e t e d .  S o  f i r s t l y  I  w o u l d  l i k e  t o  t h a n k  N i g e l  f o r  c o m i n g  u p  w i t h  t h e  i n i t i a l  i d e a  
f o r  t h e  p r o j e c t  a n d  f o r  a l l  h i s  h e l p  a n d  e n c o u r a g e m e n t  a l o n g  t h e  w a y .  H i s  u n t i m e l y  d e a t h  i n  
J u n e  2 0 0 3  w a s  a  s h o c k  t o  m a n y  o f  u s  a n d  a f f e c t e d  m e  b o t h  p e r s o n a l l y  a n d  p r o f e s s i o n a l l y  
b e c a u s e  h e  w a s  a  g r e a t  g u y ,  m o r e  o f  a  f r i e n d  t h a n  a  b o s s ,  a n d  h e  w a s  a l s o  a  g r e a t  m e n t o r  
w i t h  a  s h a r p  a n d  c r e a t i v e  m i n d .  
B i g  b o u q u e t s  a r e  a l s o  d u e  t o  t h e  b r a v e  p e o p l e  t h a t  h e l p e d  m e  o u t  i n  t h e  f i e l d  w h e n  t h e y  
c o u l d .  R h o n d a  P e a r c e  a n d  m y  m u m ,  J e n n y  B a r r o n ,  s u f f e r e d  t h e  n e t t l e  s t i n g s  w i t h  g o o d  
g r a c e ,  w e r e  e x c e l l e n t  w o r k e r s  a n d  e v e n  b e t t e r  c o m p a n i o n s .  R h o n d a  a l s o  h e l p e d  o u t  w i t h  t h e  
l a b  w o r k ,  t r a c k i n g  d o w n  e q u i p m e n t  f o r  m e  a n d  f e e d i n g  t h e  b u t t e r f l i e s  w h e n  I  w a s  u n a b l e  t o .  
T h a n k s  g u y s ,  y o u  a r e  t r u e  f r i e n d s .  
T h a n k  y o u  t o  S t e v e  W r a t t e n  a n d  S u e  W o m e r  m y  u n i v e r s i t y  s u p e r v i s o r s  f o r  a l l  t h e i r  c a r e f u l  
e d i t i n g  a n d  h e l p f u l  a d v i c e .  J o h n  K e a n  o f  A g R e s e a r c h  h a s  a l s o  b e e n  a n  u n o f f i c i a l  s u p e r v i s o r  
f o r  t h i s  t h e s i s ,  d o i n g  l o t s  o f  e d i t i n g  a n d  g i v i n g  p l e n t y  o f  e n c o u r a g e m e n t .  T h a n k  y o u  J o h n ,  I  
r e a l l y  r e a l l y  a p p r e c i a t e  y o u r  h e l p .  T h a n k s  a l s o  t o  e v e r y o n e  a t  A g R e s e a r c h  L i n c o l n  a n d  i n  
t h e  E c o l o g y  a n d  E n t o m o l o g y  g r o u p  a t  L i n c o l n  U n i v e r s i t y  f o r  t h e i r  f r i e n d s h i p ,  a d v i c e ,  a n d  
f o r  p u t t i n g  u p  w i t h  m e !  T h a n k  y o u  t o  M e r v  S p u r w a y  a n d  B r e n t  R i c h a r d s  f r o m  t h e  n u r s e r y  a t  
L i n c o l n  U n i  f o r  k e e p i n g  t h o s e  n e t t l e  p l a n t s  a l i v e  a n d  f l o u r i s h i n g .  F i n a n c i a l  s u p p o r t  w a s  
p r o v i d e d  b y  a  F R S T  T o p  A c h i e v e r s  D o c t o r a l  S c h o l a r s h i p  a n d  a l s o  b y  A g R e s e a r c h  a n d  
L i n c o l n  U n i v e r s i t y .  
L a s t l y ,  b u t  m o s t  i m p o r t a n t l y ,  I  w o u l d  l i k e  t o  a c k n o w l e d g e  t h e  l o v e ,  s u p p o r t  a n d  f r i e n d s h i p  
o f  R u s s e l  M c A u l i f f e .  T h a n k s  b a b e ,  I  c o u l d n ' t  h a v e  d o n e  i t  w i t h o u t  y o u .  
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R e f e r e n c e s  
A n d r e w a r t h a ,  H . G .  &  B i r c h ,  L . C .  ( 1 9 5 4 )  T h e  D i s t r i b u t i o n  a n d  A b u n d a n c e  o f  
A n i m a l s ,  U n i v e r s i t y  o f  C h i c a g o  P r e s s ,  C h i c a g o .  
A s h b y ,  J . W .  &  P o t t i n g e r ,  R P .  ( 1 9 7 4 )  N a t u r a l  r e g u l a t i o n  o f P i e r i s  r a p a e  L i n n a e u s  
( L e p i d o p t e r a :  P i e r i d a e )  i n  C a n t e r b u r y ,  N e w  Z e a l a n d .  N e w  Z e a l a n d  J o u r n a l  o f  
A g r i c u l t u r a l  R e s e a r c h ,  1 7 ,  2 2 9 - 2 3 9 .  
B a b e n d r e i e r ,  D . ,  K u s k e ,  S . ,  &  B i g l e r ,  F .  ( 2 0 0 3 a )  O v e r w i n t e r i n g  o f  t h e  e g g  p a r a s i t o i d  
T r i c h o g r a m m a  b r a s s i c a e  i n  N o r t h e r n  S w i t z e r l a n d .  B i o C o n t r o l ,  4 8 ,  2 6 1 - 2 7 3 .  
B a b e n d r e i e r ,  D . ,  K u s k e ,  S . ,  &  B i g l e r ,  F .  ( 2 0 0 3 b )  P a r a s i t i s m  o f  n o n - t a r g e t  b u t t e r f l i e s  
b y  T r i c h o g r a m m a  b r a s s i c a e  B e z d e n k o  ( H y m e n o p t e r a :  T r i c h o g r a m m a t i d a e )  
u n d e r  f i e l d  c a g e  a n d  f i e l d  c o n d i t i o n s .  B i o l o g i c a l  C o n t r o l ,  2 6 ,  1 3 9 - 1 4 5 .  
B a l e ,  J . S .  &  W a l t e r s ;  K . F . A .  ( 2 0 0 1 ) .  O v e r w i n t e r i n g  b i o l o g y  a s  a  g u i d e  t o  t h e  
e s t a b l i s h m e n t  p o t e n t i a l  o f  n o n - n a t i v e  a r t h r o p o d s  i n  t h e  U K .  I n :  E n v i r o n m e n t  
a n d  a n i m a l  d e v e l o p m e n t .  G e n e s ,  l i f e  h i s t o r i e s  a n d  p l a s t i c i t y  ( e d s  D .  A t k i n s o n  
&  M .  T h o r n d y k e ) ,  p p .  3 4 3 - 3 5 4 .  B i o s  S c i e n t i f i c  P u b l i s h e r s  L t d ,  O x f o r d ,  U K .  
B a r l o w ,  N . D .  ( 1 9 9 9 ) .  M o d e l s  i n  b i o l o g i c a l  c o n t r o l :  a  f i e l d  g u i d e .  I n :  T h e o r e t i c a l  
a p p r o a c h e s  t o  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  ( e d s  B . A .  H a w k i n s  &  H . B .  C o r n e l l ) ,  p p .  4 3 -
6 8 .  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e ,  U K .  
B a r l o w ,  N . D . ,  B a r r a t t ,  B . I . P . ,  F e r g u s o n ,  C . M . ,  &  B a r r o n ,  M . C .  ( 2 0 0 4 )  U s i n g  m o d e l s  
t o  e s t i m a t e  p a r a s i t o i d  i m p a c t s  o n  n o n - t a r g e t  h o s t  a b u n d a n c e .  E n v i r o n m e n t a l  
E n t o m o l o g y ,  3 3 ,  9 4 1 - 9 4 8 .  
B a r l o w ,  N . D .  &  D i x o n ,  A . F . G .  ( 1 9 8 0 )  S i m u l a t i o n  o f  l i m e  a p h i d  p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s ,  P u d o c ,  W a g e n i n g e n ,  T h e  N e t h e r l a n d s .  
B a r l o w ,  N . D . ,  M o l l e r ,  H . ,  &  B e g g s ,  J . R  ( 1 9 9 6 )  A  m o d e l  f o r  t h e  e f f e c t  o f  
S p h e c o p h a g a  v e s p a r u m  v e s p a r u m  a s  a  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  o f t h e  c o m m o n  
w a s p  i n  N e w  Z e a l a n d .  J o u r n a l  o f  A p p l i e d  E c o l o g y ,  3 3 ,  3 1 - 4 4 .  
B a r l o w ,  N . D .  &  W r a t t e n ,  S . D .  ( 1 9 9 6 ) .  E c o l o g y  o f  p r e d a t o r - p r e y  a n d  p a r a s i t o i d - h o s t  
s y s t e m s :  p r o g r e s s  s i n c e  N i c h o l s o n .  I n :  F r o n t i e r s  o f  P o p u l a t i o n  E c o l o g y  ( e d s  
R B .  F l o y d ,  A . W .  S h e p p a r d  &  P . l  D e  B a r r o ) ,  p p .  2 1 7 - 2 4 3 .  C S I R O  P u b l i s h i n g ,  
M e l b o u r n e .  
B a r r a t t ,  B . I . P . ,  F e r g u s o n ,  C . M . ,  E v a n s ,  A . A . ,  M c N e i l l ,  M . R ,  &  A d d i s o n ,  P . l  
( 2 0 0 0 a )  P h e n o l o g y  o f  n a t i v e  w e e v i l s  ( C o l e o p t e r a :  C u r c u l i o n i d a e )  i n  N e w  
Z e a l a n d  p a s t u r e s  a n d  p a r a s i t i s m  b y  t h e  i n t r o d u c e d  b r a c o n i d ,  M i c r o c t o n u s  
1 1 3  
a e t h i o p o i d e s  L o a n  ( H y m e n o p t e r a :  B r a c o n i d a e ) .  N e w  Z e a l a n d  J o u r n a l  o f  
Z o o l o g y ,  2 7 ,  9 3 - 1 1 0 .  
B a r r a t t ,  B . I . P . ,  G o l d s o n ,  S . L . ,  F e r g u s o n ,  C . M . ,  P h i l l i p s ,  c . B . ,  &  H a n n a h ,  D . J .  
( 1 9 9 9 ) .  P r e d i c t i n g  t h e  r i s k f r o m  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  i n t r o d u c t i o n s :  a  N e w  
Z e a l a n d  p e r p s e c t i v e .  I n :  N o n t a r g e t  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s  
( e d  J . J .  D u a n ) ,  p p .  5 9 - 7 5 .  K l u w e r  A c a d e m i c  P u b l i s h e r s ,  D o r d r e c h t ,  T h e  
N e t h e r l a n d s .  
B a r r a t t ,  B . I . P . ,  G o l d s o n ,  S . L . ,  F e r g u s o n ,  C . M . ,  P h i l l i p s ,  C . B . ,  &  H a n n a h ,  D . J .  
( 2 0 0 0 b ) .  P r e d i c t i n g  t h e  r i s k f r o m  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  i n t r o d u c t i o n s :  a  
N e w  Z e a l a n d  p e r p s e c t i v e .  I n :  N o n t a r g e t  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  
i n t r o d u c t i o n s  ( e d s  P . A  F o l l e t t  &  J . J .  D u a n ) ,  p p .  5 9 - 7 5 .  K l u w e r  A c a d e m i c  
P u b l i s h e r s ,  D o r d r e c h t ,  T h e  N e t h e r l a n d s .  
B a r r o n ,  M . C . ,  B a r l o w ,  N . D . ,  &  W r a t t e n ,  S . D .  ( 2 0 0 3 )  N o n - t a r g e t  p a r a s i t i s m  o f t h e  
e n d e m i c  N e w  Z e a l a n d  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  ( B a s s a r i s  g o n e r i l l a )  b y  t h e  
i n t r o d u c e d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  P t e r o m a l u s  p u p a r u m .  B i o l o g i c a l  C o n t r o l ,  
2 7 ,  3 2 9 - 3 3 5 .  
B e d d i n g t o n ,  J . R ,  F r e e ,  C . A ,  &  L a w t o n ,  l H .  ( 1 9 7 8 )  C h a r a c t e r i s t i c s  o f  s u c c e s s f u l  
n a t u r a l  e n e m i e s  i n  m o d e l s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  i n s e c t  p e s t s .  N a t u r e ,  2 7 3 ,  
5 1 3 - 5 1 9 .  
B e l l o w s ,  T . S . ,  J r . ,  D r i e s c h e ,  R G . v . ,  &  E l k i n t o n ,  J . S .  ( 1 9 9 2 )  L i f e - t a b l e  c o n s t r u c t i o n  
a n d  a n a l y s i s  i n  t h e  e v a l u a t i o n  o f  n a t u r a l  e n e m i e s .  A n n u a l  R e v i e w  o f  
E n t o m o l o g y ,  N o .  3 7 ,  5 8 7 - 6 1 4 .  
B e l l o w s ,  T . S .  &  V a n  D r i e s c h e ,  R G .  ( 1 9 9 9 ) .  L i f e  t a b l e  c o n s t r u c t i o n  a n d  a n a l y s i s  f o r  
e v a l u a t i n g  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s .  I n :  H a n d b o o k  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l :  
p r i n c i p l e s  a n d  a p p l i c a t i o n s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  ( e d s  T . W .  F i s h e r  &  T . S .  
B e l l o w s ) ,  p p .  1 9 9 - 2 2 3 .  A c a d e m i c  P r e s s ,  S a n  D i e g o .  
B e m e y ,  B .  &  D e n n o ,  R F .  ( 1 9 9 7 )  T h e  s l o w - g r o w t h - h i g h - m o r t a l i t y  h y p o t h e s i s :  a  t e s t  
u s i n g  t h e  c a b b a g e  b u t t e r f l y .  E c o l o g y ,  7 8 ,  9 8 7 - 9 9 9 .  
B e n s o n ,  J . ,  P a s q u a l e ,  A ,  V a n  D r i e s c h e ,  R G . ,  &  E l k i n t o n ,  J . S .  ( 2 0 0 3 )  A s s e s s m e n t  o f  
r i s k  p o s e d  b y  i n t r o d u c e d  b r a c o n i d  w a s p s  t o  P i e r i s  v i r g i n i e n s i s ,  a  n a t i v e  
w o o d l a n d  b u t t e r f l y  i n  N e w  E n g l a n d .  B i o l o g i c a l  C o n t r o l ,  2 6 , 8 3 - 9 3 .  
B e r g m a n ,  K . O .  ( 2 0 0 0 )  O v i p o s i t i o n ,  h o s t  p l a n t  c h o i c e  a n d  s u r v i v a l  o f  a  g r a s s  f e e d i n g  
b u t t e r f l y ,  t h e  W o o d l a n d  B r o w n  ( L o p i n g a  a c h i n e )  ( N y m p h a l i d a e :  S a t y r i n a e ) .  
J o u r n a l  o f  R e s e a r c h  o n  t h e  L e p i d o p t e r a ,  3 5 ,  9 - 2 1 .  
1 1 4  
B i t z e r ,  R J .  &  S h a w ,  K . C .  ( 1 9 7 9 )  T e r r i t o r i a l  b e h a v i o r  o f t h e  r e d  a d m i r a l ,  V a n e s s a  
a t a l a n t a  ( L . )  ( L e p i d o p t e r a :  N y m p h a l i d a e ) .  J o u r n a l  o / R e s e a r c h  o n  t h e  
L e p i d o p t e r a ,  1 8 ,  3 6 - 4 9 .  
B o e t t n e r ,  G . H . ,  E l k i n t o n ,  J . S . ,  &  B o e t t n e r ,  c . J .  ( 2 0 0 0 )  E f f e c t s  o f  a  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  
i n t r o d u c t i o n  o n  t h r e e  n o n t a r g e t  n a t i v e  s p e c i e s  o f  s a t u r n i i d  m o t h s .  C o n s e r v a t i o n  
B i o l o g y ,  1 4 ,  1 7 9 8 - 1 8 0 6 .  
B o u g h t o n ,  D . A  ( 2 0 0 0 )  T h e  d i s p e r s a l  s y s t e m  o f  a  b u t t e r f l y :  a  t e s t  o f  s o u r c e - s i n k  
t h e o r y  s u g g e s t s  t h e  i n t e r m e d i a t e - s c a l e  h y p o t h e s i s .  T h e  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t ,  
1 5 6 ,  1 3 1 - 1 4 4 .  
B r y a n t ,  S . R ,  T h o m a s ,  C . D . ,  &  B a l e ,  J . S .  ( 1 9 9 7 )  N e t t l e - f e e d i n g  n y m p h a l i d  
b u t t e r f l i e s :  t e m p e r a t u r e ,  d e v e l o p m e n t  a n d  d i s t r i b u t i o n .  E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  
2 2 ,  3 9 0 - 3 9 8 .  
C a m p b e l l ,  A ,  F r a z e r ,  B . D . ,  G i l b e r t ,  N . ,  G u t i e r r e z ,  A P . ,  &  M a c K a u e r ,  M .  ( 1 9 7 4 )  
T e m p e r a t u r e  r e q u i r e m e n t s  o f  s o m e  a p h i d s  a n d  t h e i r  p a r a s i t e s .  J o u r n a l  o f  
A p p l i e d  E c o l o g y ,  1 1 ,  4 3 1 - 4 3 8 .  
C a p p u c c i n o ,  N .  &  K a r e i v a ,  P . M .  ( 1 9 8 5 )  C o p i n g  w i t h  a  c a p r i c i o u s  e n v i r o n m e n t :  a  
p o p u l a t i o n  s t u d y  o f  a  r a r e  P i e r i d  b u t t e r f l y .  E c o l o g y ,  6 6 ,  1 5 2 - 1 6 1 .  
C a r e y ,  l R  ( 2 0 0 1 )  I n s e c t  b i o d e m o g r a p h y .  A n n u a l  R e v i e w  o / E n t o m o l o g y ,  4 6 ,  7 9 -
1 1 0 .  
C a r r u t h e r s ,  R I .  &  O n s a g e r ,  J . A  ( 1 9 9 3 )  P e r s p e c t i v e  o n  t h e  u s e  o f  e x o t i c  n a t u r a l  
e n e m i e s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  p e s t  g r a s s h o p p e r s  ( O r t h o p t e r a :  A c r i d i d a e ) .  
E n v i r o n m e n t a l  E n t o m o l o g y ,  2 2 , 8 8 5 - 9 0 3 .  
C a t t a - P r e t a ,  P . D .  &  Z u c o l o t o ,  F . S .  ( 2 0 0 3 )  O v i p o s i t i o n  b e h a v i o r  a n d  p e r f o r m a n c e  
a s p e c t s  o f  A s c i a  m o n u s t e  ( G o d a r t ,  1 9 1 9 )  ( L e p i d o p t e r a ,  P i e r i d a e )  o n  k a l e  
( B r a s s i c a  o l e r a c e a  v a r .  a c e p h a l a ) .  R e v i s t a  B r a s i l e i r a  d e  E n t o m o l o g i c a ,  4 7 ,  
1 6 9 - 1 7 4 .  
C e n t e r ,  T . D . ,  F r a n k ,  J . H . ,  &  D r a y ,  F . A ,  J r .  ( 1 9 9 5 )  B i o l o g i c a l  i n v a s i o n s :  s t e m m i n g  
t h e  t i d e  i n  F l o r i d a .  F l o r i d a  E n t o m o l o g i s t ,  7 8 ,  4 5 - 5 5 .  
C h u d l e i g h ,  B .  ( 1 9 9 9 )  L i f e  a n d  d e a t h  a m o n g  t h e  n e t t l e s .  N e w  Z e a l a n d  G e o g r a p h i c ,  
4 2 , 5 4 - 6 5 .  
C o m i n s ,  H . N .  &  H a s s e l l ,  M . P .  ( 1 9 7 6 )  P r e d a t i o n  i n  m u l t i - p r e y  c o m m u n i t i e s .  J o u r n a l  
o / T h e o r e t i c a l  B i o l o g y ,  6 2 ,  9 3 - 1 1 4 .  
C o o k ,  E . M .  ( 1 9 7 6 )  L i f e  c y c e l  o f t h e  r e d  a d m i r a l  b t t e r f l y  a n  a b s o r b i n g  s t u d y .  F o r e s t  
a n d  B i r d ,  2 0 2 ,  2 3 - 2 4 .  
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D a m m a n ,  H .  ( 1 9 8 7 )  L e a f  q u a l i t y  a n d  e n e m y  a v o i d a n c e  b y  l a r v a e  o f  a  p y r a l i d  m o t h .  
E c o l o g y ,  6 8 ,  8 7 - 9 7 .  
D a v i s ,  B . N . K .  ( 1 9 8 3 )  I n s e c t s  o n  n e t t l e s ,  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e ,  
U K .  
D e m p s t e r ,  J . P .  ( 1 9 8 3 )  T h e  n a t u r a l  c o n t r o l  o f  p o p u l a t i o n s  o f  b u t t e r f l i e s  a n d  m o t h s .  
Z o o l o g i c a l  R e v i e w ,  5 8 ,  4 6 1 - 4 8 1 .  
D e m p s t e r ,  J . P .  ( 1 9 8 9 )  I n s e c t  i n t r o d u c t i o n s :  n a t u r a l  d i s p e r s a l  a n d  p o p u l a t i o n  
p e r s i s t e n c e  i n  i n s e c t s .  T h e  E n t o m o l o g i s t ,  1 0 8 ,  5 - 1 3 .  
D e n n i s ,  B .  &  T a p e r ,  M . L .  ( 1 9 9 4 )  D e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  t i m e  s e r i e s  o b s e r v a t i o n s  o f  
n a t u r a l  p o p u l a t i o n s :  e s t i m a t i o n  a n d  t e s t i n g .  E c o l o g i c a l  M o n o g r a p h s ,  6 4 ,  2 0 5 -
2 2 4 .  
D o b k i n ,  D . S . ,  O l i v i e r ,  1 . ,  &  E h r l i c h ,  P . R  ( 1 9 8 7 )  R a i n f a l l  a n d  t h e  i n t e r a c t i o n  o f  
m i c r o c l i m a t e  w i t h  l a r v a l  r e s o u r c e s  i n  t h e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  c h e c k e r s p o t  
b u t t e r f l i e s  E u p h y d r y a s  e d i t h a  i n h a b i t i n g  s e r p e n t i n e  g r a s s l a n d .  O e c o l o g i a ,  7 1 ,  
1 6 1 - 1 6 6 .  
D r a p e r ,  N . R  &  S m i t h ,  H .  ( 1 9 9 8 )  A p p l i e d  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s ,  W i l e y ,  N e w  Y o r k ,  
U S A .  
D u a n ,  J . J . ,  M e s s i n g ,  R H . ,  &  P u r c e l l ,  M . F .  ( 1 9 9 8 )  A s s o c i a t i o n  o f  t h e  o p i i n e  
p a r a s i t o i d D i a c h a s m i m o r p h a  t r y o n i  ( H y m e n o p t e r a :  B r a c o n i d a e )  w i t h  t h e  
l a n t a n a  g a l l  f l y  ( D i p t e r a :  T e p h r i t i d a e )  o n  K a u a i .  B i o l o g i c a l  C o n t r o l ,  2 7 ,  4 1 9 -
4 2 6 .  
E h l e r ,  L . E .  ( 2 0 0 0 ) .  C r i t i c a l  i s s u e s  r e l a t e d  t o  n o n t a r g e t  e f f e c t s  i n  c l a s s i c a l  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  o / i n s e c t s .  I n :  N o n t a r g e t  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s  ( e d s  
P . A .  F o l l e t t  &  J . J .  D u a n ) ,  p p .  3 - 1 3 .  K l u w e r  A c a d e m i c  P u b l i s h e r s ,  D o r d r e c h t ,  
T h e  N e t h e r l a n d s .  
E h r l i c h ,  P . R  ( 1 9 8 4 ) .  T h e  s t r u c t u r e  a n d  d y n a m i c s  o / b u t t e r f l y  p o p u l a t i o n s .  I n :  T h e  
B i o l o g y  o f  B u t t e r  f l i e s  ( e d s  R 1 .  V a n e - W r i g h t  &  P . R  A c k e r y ) ,  p p .  2 5 - 4 0 .  
A c a d e m i c  P r e s s ,  L o n d o n .  
E l k i n t o n ,  J . S . ,  B u o n a c c o r s i ,  J . P . ,  B e l l o w s ,  T . S . ,  J r . ,  &  V a n  D r i e s c h e ,  R G .  ( 1 9 9 2 )  
M a r g i n a l  a t t a c k  r a t e ,  k - v a l u e s  a n d  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  t h e  a n a l y s i s  o f  
c o n t e m p o r a n e o u s  m o r t a l i t y  f a c t o r s .  R e s e a r c h e s  o n  P o p u l a t i o n  E c o l o g y ,  3 4 ,  
2 9 - 4 4 .  
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E l l i o t t ,  N . C . ,  K i e c k h e f e r ,  R W . ,  &  K a u f f m a n ,  W . C .  ( 1 9 9 6 )  E f f e c t s  o f  a n  i n v a d i n g  
c o c c i n e l l i d  o n  n a t i v e  c o c c i n e l l i d s  i n  a n  a g r i c u l t u r a l  l a n d s c a p e .  O e c o l o g i a ,  1 0 5 ,  
5 3 7 - 5 4 4 .  
E l l i o t t ,  N . C .  &  L i e b h o l d ,  A M .  ( 1 9 9 0 )  P o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  g y p s y  m o t h  i n  N o r t h  
A m e r i c a .  A n n u a l  R e v i e w  o f  E n t o m o l o g y ,  3 5 ,  5 7 1 - 5 9 6 .  
F e e n y ,  P .  ( 1 9 7 6 ) .  P l a n t  a p p a r e n c y  a n d  c h e m i c a l  d e f e n s e .  I n :  B i o c h e m i c a l  i n t e r a c t i o n  
b e t w e e n  p l a n t s  a n d  i n s e c t s  ( e d s  J . W .  W a l l a c e  &  R L .  M a n s e l l ) ,  p p .  1 - 4 0 .  
P l e n u m  P r e s s ,  N e w  Y o r k ,  U S A .  
F e r g u s o n ,  A M .  ( 1 9 8 9 ) .  P i e r i s  r a p a e  ( L . ) ,  s m a l l  w h i t e  b u t t e r f l y  ( L e p i d o p t e r a :  
P i e r i d a e ) .  I n :  A  r e v i e w  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  o f  i n v e r t e b r a t e  p e s t s  a n d  w e e d s  i n  
N e w  Z e a l a n d  1 8 7 4  t o  1 9 8 7  ( e d  P J .  C a m e r o n ) ,  p p .  1 2 9 - 1 3 4 .  C A B  
I n t e r n a t i o n a l ,  a x o n ,  U . K .  
F o u n t a i n e ,  M . E .  ( 1 9 2 1 )  P y r a m e i s  g o n e r i l l a  i n  N e w  Z e a l a n d .  T h e  E n t o m o l o g i s t ,  5 4 ,  
2 3 8 - 2 3 9 .  
F r a n k ,  J . H .  ( 1 9 9 8 )  H o w  r i s k y  i s  b i o l o g i c a l  c o n t r o l ?  C o m m e n t .  E c o l o g y ,  7 9 ,  1 8 2 9 -
1 8 3 4 .  
F u n a s a k i ,  G . y ' ,  L a i ,  P . Y . ,  N a k a h a r a ,  L . M . ,  B e a r d s l e y ,  J . W . ,  &  O t a ,  A K .  ( 1 9 8 8 )  A  
r e v i e w  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s  i n  H a w a i i :  1 8 9 0  t o  1 9 8 5 .  
P r o c e e d i n g s  o f  t h e  H a w a i i a n  E n t o m o l o g i c a l  S o c i e t y ,  N o .  2 8 ,  1 0 5 - 1 6 0 .  
G i b b s ,  G . W .  ( 1 9 8 0 )  N e w  Z e a l a n d  b u t t e r f l i e s :  i d e n t i f i c a t i o n  a n d  n a t u r a l  h i s t o r y ,  
W i l l i a m  C o l l i n s  P u b l i s h e r s ,  A u c k l a n d ,  N . Z .  
G o d f r a y ,  H . C . J . ,  H a s s e l l ,  M . P . ,  &  H o l t ,  R D .  ( 1 9 9 4 )  T h e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c  
c o n s e q u e n c e s  o f  p h e n o l o g i c a l  a s y n c h r o n y  b e t w e e n  p a r a s i t o i d s  a n d  t h e i r  h o s t s .  
J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  6 3 ,  1 - 1 0 .  
G o d f r a y ,  H . C . J .  &  W a a g e ,  J . K .  ( 1 9 9 1 )  P r e d i c t i v e  m o d e l l i n g  i n  b i o l o g i c a l  c o n t r o l :  
t h e  m a n g o  m e a l y  b u g  ( R a s t r o c o c c u s  i n v a d e n s )  a n d  i t s  p a r a s i t o i d .  J o u r n a l  o f  
A p p l i e d  E c o l o g y ,  2 8 ,  4 3 4 - 4 5 3 .  
G o e h r i n g ,  L .  &  O b e r h a u s e r ,  K . S .  ( 2 0 0 2 )  E f f e c t s  o f  p h o t o p e r i o d ,  t e m p e r a t u r e ,  a n d  
h o s t  p l a n t  a g e  o n  i n d u c t i o n  o f  r e p r o d u c t i v e  d i a p a u s e  a n d  d e v e l o p m e n t  t i m e  i n  
D a n a u s  p l e x i p p u s .  E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  2 7 ,  6 7 4 - 6 8 5 .  
G o n z a l e z ,  D .  &  G i l s t r a p ,  F . E .  ( 1 9 9 2 ) .  F o r e i g n  e x p l o r a t i o n :  a s s e s s i n g  a n d  
p r i o r i t i z i n g  n a t u r a l  e n e m i e s  a n d  c o n s e q u e n c e s  o f  p r e i n t r o d u c t i o n  s t u d i e s .  I n :  
S e l e c t i o n  c r i t e r i a  a n d  e c o l o g i c a l  c o n s e q u e n c e s  o f  i m p o r t i n g  n a t u r a l  e n e m i e s  
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( e d s  W . C .  K a u f f m a n  &  J . R  N e c h o l s ) ,  p p .  5 3 - 7 0 .  E n t o m o l o g i c a l  S o c i e t y  o f  
A m e r i c a ,  L a n h a m ,  M a r y l a n d .  
G o u l d ,  J . R ,  E l k i n t o n ,  J . S . ,  &  W a l l n e r ,  W . E .  ( 1 9 9 0 )  D e n s i t y - d e p e n d e n t  s u p p r o e s s i o n  
o f  e x p e r i m e n t a l l y  c r e a t e d  g y p s y  m o t h ,  L y m a n t r i a  d i s p a r  ( L e p i d o p t e r a :  
L y m a n t r i i d a e ) ,  p o p u l a t i o n s  b y  n a t u r a l  e n e m i e s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  5 9 ,  
2 1 3 - 2 3 3 .  
G o u r l a y ,  E . S .  ( 1 9 2 6 )  E c h t h r o m o r p h a  i n t r i c a t o r i a  F .  i n  N e w  Z e a l a n d .  E n t o m o l o g i s t s  
M o n t h l y  M a g a z i n e ,  6 2 ,  1 6 9 - 1 7 1 .  
G r a y ,  D . R  ( 2 0 0 4 )  G e o g r a p h i c a l l y  r o b u s t  p h e n o l o g y  m o d e l s  f o r  l a n d s c a p e - w i d e  
a s s e s s m e n t s  o f  r i s k  o f  e s t a b l i s h m e n t .  I n :  I U F R O  W o r k i n g  P a r t i e s  D 7  &  D 8  
C o n f e r e n c e .  F o r e s t  d i v e r s i t y  a n d  r e s i s t a n c e  t o  n a t i v e  a n d  e x o t i c  p e s t  i n s e c t s ,  
p p .  3 6 .  I U F R O ,  H a n m e r  S p r i n g s ,  N e w  Z e a l a n d ,  1 0 - 1 3  A u g u s t  2 0 0 4 .  
H a i r s t o n ,  N . G . ,  S m i t h ,  F . E . ,  &  S l o b o d k i n ,  L . B .  ( 1 9 6 0 )  C o m m u n i t y  s t r u c t u r e ,  
p o p u l a t i o n  c o n t r o l ,  a n d  c o m p e t i t i o n .  T h e  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t ,  9 4 ,  4 2 1 - 4 2 5 .  
H a n s k i ,  I . ,  F o l e y ,  P . ,  &  H a s s e l l ,  M .  ( 1 9 9 6 )  R a n d o m  w a l k s  i n  a  m e t a p o p u l a t i o n :  h o w  
m u c h  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i s  n e c e s s a r y  f o r  l o n g - t e r m  p e r s i s t e n c e .  J o u r n a l  o f  
A n i m a l  E c o l o g y ,  6 5 ,  2 7 4 - 2 8 2 .  
H a r r i s ,  P .  ( 1 9 8 8 )  E n v i r o n m e n t a l  i m p a c t  o f  w e e d - c o n t r o l  i n s e c t s .  B i o s c i e n c e ,  3 8 ,  5 4 2 -
5 4 8 .  
H a r r i s o n ,  S .  ( 1 9 9 1 )  L o c a l  e x t i n c t i o n  i n  a  m e t a p o p u l a t i o n  c o n t e x t :  a n  e m p i r i c a l  
e v a l u a t i o n .  B i o l o g i c a l  J o u r n a l  o f  t h e  L i n n e a n  S o c i e t y ,  4 2 ,  7 3 - 8 8 .  
H a r r i s o n ,  S .  &  T a y l o r ,  A . D .  ( 1 9 9 7 ) .  E m p i r i c a l  e v i d e n c e  f o r  m e t a p o p u l a t i o n  
d y n a m i c s .  I n :  M e t a p o p u l a t i o n  B i o l o g y :  E c o l o g y ,  G e n e t i c s ,  a n d  E v o l u t i o n  ( e d s  
I .  H a n s k i  &  M . E .  G i l p i n ) ,  p p .  2 7 - 4 2 .  A c a d e m i c  P r e s s ,  L o n d o n .  
H a s s e l l ,  M . ,  L a t t o ,  J . ,  &  M a y ,  R M .  ( 1 9 8 9 )  S e e i n g  t h e  w o o d  f o r  t h e  t r e e s :  d e t e c t i n g  
d e n s i t y  d e p e n d e n c e  f r o m  e x i s t i n g  l i f e - t a b l e  s t u d i e s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  
E c o l o g y ,  5 8 ,  8 8 3 - 8 9 2 .  
H a s s e l l ,  M . P .  ( 1 9 8 6 )  D e t e c t i n g  d e n s i t y  d e p e n d e n c e .  T r e n d s  i n  E c o l o g y  a n d  
E v o l u t i o n ,  1 ,  9 0 - 9 3 .  
H a s s e l l ,  M . P .  &  M a y ,  R M .  ( 1 9 7 4 )  A g g r e g a t i o n  o f  p r e d a t o r s  a n d  i n s e c t  p a r a s i t e s  a n d  
i t s  e f f e c t  o n  s t a b i l i t y .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  4 3 , 5 6 7 - 5 9 4 .  
H a w k i n s ,  B . A . ,  T h o m a s ,  M . B . ,  &  H o c h b e r g ,  M . E .  ( 1 9 9 3 )  R e f u g e  t h e o r y  a n d  
b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  S c i e n c e ,  2 6 2 ,  1 4 2 9 - 1 4 3 2 .  
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H a y e s ,  J . L .  ( 1 9 8 1 )  T h e  p o p u l a t i o n  e c o l o g y  o f  a  n a t u r a l  p o p u l a t i o n  o f t h e  p i e r i d  
b u t t e r f l y  C o l i a s  a l e x a n d r a .  O e c o l o g i a ,  4 9 ,  1 8 8 - 2 0 0 .  
H e n n e m a n ,  M . L .  &  M e m m o t t ,  J .  ( 2 0 0 1 )  I n f i l t r a t i o n  o f  a  H a w a i i a n  c o m m u n i t y  b y  
i n t r o d u c e d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s .  S c i e n c e ,  2 9 3 ,  1 3 1 4 - 1 3 1 6 .  
H e r m a n ,  W . S .  &  T a t a r ,  M .  ( 2 0 0 1 )  J u v e n i l e  h o r m o n e  r e g u l a t i o n  o f l o n g e v i t y  i n  t h e  
m i g r a t o r y  m o n a r c h  b u t t e r f l y .  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  o f  L o n d o n  B ,  
2 6 8 , 2 5 0 9 - 2 5 1 4 .  
H i c k m a n ,  B .  ( 1 9 9 7 )  T h e  e f f e c t s  o f  t h e  w h i t e  b u t t e r f l y ' s  ( P i e r i s  r a p a e )  i n t r o d u c e d  
p a r a s i t o i d  ( P t e r o m a l u s  p u p a r u m )  o n  t h e  n a t i v e  y e l l o w  a d m i r a l ,  B a s s a r i s  i t e a .  
M  S c ,  U n i v e r s i t y  o f  A u c k l a n d ,  A u c k l a n d ,  N Z .  
H o d d 1 e ,  M . S .  ( 2 0 0 4 a )  R e s t o r i n g  B a l a n c e :  U s i n g  E x o t i c  S p e c i e s  t o  C o n t r o l  I n v a s i v e  
E x o t i c  S p e c i e s .  C o n s e r v a t i o n  B i o l o g y ,  1 8 ,  3 8 - 4 9 .  
H o d d 1 e ,  M . S .  ( 2 0 0 4 b )  T h e  S t r e n g t h  o f  B i o l o g i c a l  C o n t r o l  i n  t h e  B a t t l e  a g a i n s t  
I n v a s i v e  P e s t s :  a  R e p l y .  C o n s e r v a t i o n  B i o l o g y ,  1 8 ,  6 1 - 6 5 .  
H o l t ,  R D .  ( 1 9 7 7 )  P r e d a t i o n ,  a p p a r e n t  c o m p e t i t i o n ,  a n d  t h e  s t r u c t u r e  o f  p r e y  
c o m m u n i t i e s .  T h e o r e t i c a l  P o p u l a t i o n  B i o l o g y ,  1 2 ,  1 9 7 - 2 2 9 .  
H o l t ,  R . D .  &  H o c h b e r g ,  M . E .  ( 2 0 0 1 ) .  I n d i r e c t  i n t e r a c t i o n s ,  c o m m u n i t y  m o d u l e s  a n d  
b i o l o g i c a l  c o n t r o l :  a  t h e o r e t i c a l  p e r s p e c t i v e .  I n :  E v a l u a t i n g  i n d i r e c t  e c o l o g i c a l  
e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  ( e d s  E .  W a j n b e r g ,  l K .  S c o t t  &  P . C .  Q u i m b y ) ,  p p .  
1 3 - 3 7 .  C A B I  P u b l i s h i n g ,  W a l l i n g f o r d ,  O x  o n ,  U K .  
H o l t ,  R D .  &  L a w t o n ,  J . H .  ( 1 9 9 3 )  A p p a r e n t  c o m p e t i t i o n  a n d  e m e n y - f r e e  s p a c e  i n  
i n s e c t  h o s t - p a r a s i t o i d  c o m m u n i t i e s .  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t ,  1 4 2 ,  6 2 3 - 6 4 5 .  
H o l y o a k ,  M .  ( 1 9 9 3 )  T h e  f r e q u e n c y  o f  d e t e c t i o n  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  i n s e c t  
o r d e r s .  E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  1 8 ,  3 3 9 - 3 4 7 .  
H o p p e r ,  K . R  ( 2 0 0 1 ) .  R e s e a r c h  n e e d s  c o n c e r n i n g  n o n - t a r g e t  i m p a c t s  o f  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s .  I n :  E v a l u a t i n g  i n d i r e c t  e c o l o g i c a l  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l .  ( e d s  E .  W a j n b e r g ,  J . K .  S c o t t  &  P . e .  Q u i m b y ) ,  p p .  3 9 - 5 6 .  C A B I  
P u b l i s h i n g ,  W a l l i n g f o r d ,  O x o n ,  U K .  
H o w a r t h ,  F . G .  ( 1 9 8 3 )  C l a s s i c a l  b i o c o n t r o l :  p a n a c e a  o r  P a n d o r a ' s  b o x ?  P r o c e e d i n g s  
o f  t h e  H a w a i i a n  E n t o m o l o g i c a l  S o c i e t y ,  2 4 ,  2 3 9 - 2 4 4 .  
H o w a r t h ,  F . G .  ( 2 0 0 0 ) .  N o n - t a r g e t  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s .  I n :  B i o l o g i c a l  
c o n t r o l ;  m e a s u r e s  o f  s u c c e s s  ( e d s  G .  G u r r  &  S . D .  W r a t t e n ) ,  p p .  3 6 9 - 4 0 3 .  
K l u w e r  A c a d e m i c  P u b l i s h e r s ,  D o r d r e c h t ,  T h e  N e t h e r l a n d s .  
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H u d s o n ,  G . V .  ( 1 8 8 3 )  L i f e - h i s t o r y  o f  V a n e s s a  g o n e r i l l a .  T h e  E n t o m o l o g i s t ,  1 6 ,  2 1 7 -
2 1 9 .  
H u d s o n ,  G . V .  ( 1 9 2 8 )  T h e  b u t t e r f l i e s  a n d  m o t h s  o / N e w  Z e a l a n d ,  F e r g u s o n  a n d  
O s b o r n ,  W e l l i n g t o n ,  N . Z .  
H u d s o n ,  G . V .  ( 1 9 3 4 )  R e c e n t  c h a n g e s  i n  N e w  Z e a l a n d  b u t t e r f l y  f a u n a .  E n t o m o l o g i s t s  
M o n t h l y  M a g a z i n e ,  7 0 ,  1 6 0 .  
H u d s o n ,  G . V .  ( 1 9 5 0 )  F r a g m e n t s  o / N e w  Z e a l a n d  E n t o m o l o g y ,  F e r g u s o n  a n d  O s b o r n ,  
W e l l i n g t o n ,  N . Z .  
H u n t e r ,  M . D .  &  M c N e i l ,  J . N .  ( 1 9 9 7 )  H o s t - p l a n t  q u a l i t y  i n f l u e n c e s  d i a p a u s e  a n d  
v o l t i n i s m  i n  a  p o l y p h a g o u s  i n s e c t  h e r b i v o r e .  E c o l o g y ,  7 8 ,  9 7 7 - 9 8 6 .  
H u n t e r ,  M . D .  &  P r i c e ,  P . W .  ( 1 9 9 2 )  P l a y i n g  c h u t e s  a n d  l a d d e r s :  h e t e r o g e n e i t y  a n d  
t h e  r e l a t i v e  r o l e s  o f  b o t t o m - u p  a n d  t o p - d o w n  f o r c e s  i n  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s .  
E c o l o g y ,  7 3 .  
K e a n ,  J . M .  &  B a r l o w ,  N . D .  ( 2 0 0 0 )  T h e  e f f e c t s  o f  d e n s i t y - d e p e n d e n c e  a n d  l o c a l  
d i s p e r s a l  i n  i n d i v i d u a l - b a s e d  s t o c h a s t i c  m e t a p o p u l a t i o n s .  O i k o s ,  8 8 ,  2 8 2 - 2 9 0 .  
K i m b e r l i n g ,  D . N .  ( 2 0 0 4 )  L e s s o n s  f r o m  h i s t o r y :  p r e d i c t i n g  s u c c e s s e s  a n d  r i s k s  o f  
i n t e n t i o n a l  i n t r o d u c t i o n s  f o r  a r t h r o p o d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  B i o l o g i c a l  I n v a s i o n s ,  
6 , 3 0 1 - 3 1 8 .  
L a i ,  P . Y .  ( 1 9 8 8 )  B i o l o g i c a l  c o n t r o l :  a  p o s i t i v e  p o i n t  o f  v i e w .  P r o c e e d i n g s  o / t h e  
H a w a i i a n  E n t o m o l o g i c a l  S o c i e t y ,  N o .  2 8 ,  1 7 9 - 1 9 0 .  
L a l o n d e ,  R G .  ( 2 0 0 4 )  S o m e  d y n a m i c a l  c o n s e q u e n c e s  o f p a r a s i t o i d  d i a p a u s e .  O i k o s ,  
1 0 7 ,  3 3 8 - 3 4 4 .  
L a n d c a r e ,  R  ( 2 0 0 3 )  N e w  Z e a l a n d  i n d i g e n o u s  p l a n t  s p e c i e s  s e l e c t o r :  U r t i c a / e r o x ,  
V o l .  2 0 0 3 .  
L a n d e ,  R ,  E n g e n ,  S . ,  &  S e e t h e r ,  B . - E .  ( 1 9 9 8 )  E x t i n c t i o n  t i m e s  i n  f i n i t e  
m e t a p o p u l a t i o n  m o d e l s  w i t h  s t o c h a s t i c  l o c a l  d y n a m i c s .  O i k o s ,  8 3 ,  3 8 3 - 3 8 9 .  
L e a t h e r ,  S . R ,  W a l t e r s ,  K . F . A . ,  &  B a l e ,  J . S .  ( 1 9 9 3 )  T h e  e c o l o g y  o / i n s e c t  
o v e r w i n t e r i n g ,  C a m b r i d g e  U n i v e r s i t y  P r e s s ,  C a m b r i d g e ,  U K .  
L e i ,  G . C . ,  V i k b e r g ,  V . ,  N i e m i n e n ,  M . ,  &  K u u s s a a r i ,  M .  ( 1 9 9 7 )  T h e  p a r a s i t o i d  
c o m p l e x  a t t a c k i n g  F i n n i s h  p o p u l a t i o n s  o f t h e  G l a n v i l l e  f r i t i l l a r y  M e l i t a e a  
c i n x i a  ( L e p :  N y m p h a l i d a e ) ,  a n  e n d a n g e r e d  b u t t e r f l y .  J o u r n a l  o / N a t u r a l  
H i s t o r y ,  3 1 ,  6 3 5 - 6 4 8 .  
L e L e ,  S . ,  T a p e r ,  M . L . ,  &  G a g e ,  S .  ( 1 9 9 8 )  S t a t i s t i c a l  a n a l y s i s  o f  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  
i n  s p a c e  a n d  t i m e  u s i n g  e s t i m a t i n g  f u n c t i o n s .  E c o l o g y ,  7 9 ,  1 4 8 9 - 1 5 0 2 .  
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L o u d a ,  S . M . ,  A r n e t t ,  A . E . ,  R a n d ,  T . A ,  &  R u s s e l l ,  F . L .  ( 2 0 0 3 a )  I n v a s i v e n e s s  o f  s o m e  
b i o l o g i c a l  c o n t r o l  i n s e c t s  a n d  a d e q u a c y  o f  t h e i r  e c o l o g i c a l  r i s k  a s s e s s m e n t  a n d  
r e g u l a t i o n .  C o n s e r v a t i o n  B i o l o g y ,  1 7 ,  7 3 - 8 2 .  
L o u d a ,  S . M . ,  P e m b e r t o n ,  R W . ,  J o h n s o n ,  T . M . ,  &  F o l l e t ,  P . A  ( 2 0 0 3 b )  N o n t a r g e t  
e f f e c t s  - t h e  a c h i l l e s '  h e e l  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l ?  R e t r o s p e c t i v e  a n a l y s e s  t o  
r e d u c e  r i s k  a s s o c i a t e d  w i t h  b i o c o n t r o l  i n t r o d u c t i o n s .  A n n u a l  R e v i e w  o f  
E n t o m o l o g y ,  4 8 ,  3 6 5 - 3 9 6 .  
L o u d a ,  S . M .  &  S t i l i n g ,  P .  ( 2 0 0 4 )  T h e  D o u b l e - E d g e d  S w o r d  o f  B i o l o g i c a l  C o n t r o l  i n  
C o n s e r v a t i o n  a n d  R e s t o r a t i o n .  C o n s e r v a t i o n  B i o l o g y ,  1 8 ,  5 0 - 5 3 .  
L y n c h ,  L . D . ,  H o k k a n e n ,  H . M . T . ,  D . ,  B . ,  B i g l e r ,  F . ,  B u r g i o ,  G . ,  G a o ,  Z . - H . ,  K u s k e ,  
S . ,  L o o m a n s ,  A ,  M e n z l e r - H o k k a n e n ,  L ,  T h o m a s ,  M . B . ,  T o m m a s i n i ,  G . ,  
W a a g e ,  l K . ,  v a n  L e n t e r e n ,  J . C . ,  &  Z e n g ,  Q . - Q .  ( 2 0 0 1 ) .  I n s e c t  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  a n d  n o n - t a r g e t  e f f e c t s :  a  E u r o p e a n  p e r s p e c t i v e .  I n :  E v a l u a t i n g  i n d i r e c t  
e c o l o g i c a l  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  ( e d s  E .  W a j n b e r g ,  J . K .  S c o t t  &  P . e .  
Q u i m b y ) ,  p p .  9 9 - 1 2 5 .  C A B I  P u b l i s h i n g ,  W a l l i n g f o r d ,  a x o n ,  U K .  
L y n c h ,  L . D .  &  I v e s ,  A R  ( 1 9 9 9 )  T h e  u s e  o f  p o p u l a t i o n  m o d e l s  i n  i n f o r m i n g  n o n -
t a r g e t  r i s k  a s s e s s m e n t  i n  b i o c o n t r o l .  I n :  A s p e c t s  o f  A p p l i e d  B i o l o g y  5 3 ,  
C h a l l e n g e s  i n  a p p l i e d  p o p u l a t i o n  b i o l o g y  ( e d s  M . B .  T h o m a s  &  T .  K e d w a r d s ) ,  
p p .  1 8 1 - 1 8 8 .  T h e  A s s o c i a t i o n  o f  A p p l i e d  B i o l o g i s t s ,  R o y a l  H o l l o w a y ,  
U n i v e r s i t y  o f  L o n d o n ,  U K ,  8 - 9  J u l y  1 9 9 9 .  
L y n c h ,  L . D . ,  I v e s ,  A R ,  W a a g e ,  J . K . ,  H o c h b e r g ,  M . E . ,  &  T h o m a s ,  M . B .  ( 2 0 0 2 )  T h e  
r i s k s  o f b i o c o n t r o l :  T r a n s i e n t  i m p a c t s  a n d  m i n i m u m  n o n t a r g e t  d e n s i t i e s .  
E c o l o g i c a l  A p p l i c a t i o n s ,  1 2 ,  1 8 7 2 - 1 8 8 2 .  
L y n c h ,  L . D .  &  T h o m a s ,  M . B .  ( 2 0 0 0 )  N o n t a r g e t  e f f e c t s  i n  t h e  b i o c o n t r o l  o f  i n s e c t s  
w i t h  i n s e c t s ,  n e m a t o d e s  a n d  m i c r o b i a l  a g e n t s :  t h e  e v i d e n c e .  B i o c o n t r o l  N e w s  
a n d  I n f o r m a t i o n ,  2 1 ,  1 1 7 n - 1 3 0 n .  
M a n s i n g h ,  A .  ( 1 9 7 1 )  P h y s i o l o g i c a l  c l a s s i f i c a t i o n  o f  d o r m a n c i e s  i n  i n s e c t s .  T h e  
C a n a d i a n  E n t o m o l o g i s t ,  1 0 3 ,  9 8 3 - 1 0 0 9 .  
M a y ,  R M . ,  H a s s e l l ,  M . P . ,  A n d e r s o n ,  R M . ,  &  T o n k y n ,  D . W .  ( 1 9 8 1 )  D e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  h o s t - p a r a s i t o i d  m o d e l s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  5 0 ,  8 5 5 -
8 6 5 .  
M c C a l l u m ,  H .  ( 2 0 0 0 )  P o p u l a t i o n  p a r a m e t e r s :  e s t i m a t i o n  f o r  e c o l o g i c a l  m o d e l s ,  
B l a c k w e l l  S c i e n c e ,  O x f o r d ,  U . K .  
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M c L a u g h l i n ,  J . F . ,  H e l l m a n ,  J . J . ,  B o g g s ,  C . L . ,  &  E h r l i c h ,  P . R  ( 2 0 0 2 )  T h e  r o u t e  t o  
e x t i n c t i o n :  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  a  t h r e a t e n e d  b u t t e r f l y .  O e c o l o g i a ,  1 3 2 ,  5 3 8 -
5 4 8 .  
M i l l e r ,  D .  ( 1 9 7 1 )  C o m m o n  i n s e c t s  i n  N e w  Z e a l a n d ,  A . H .  a n d  A . W .  R e e d ,  
W e l l i n g t o n ,  N . Z .  
M i m e ,  A .  ( 1 9 5 7 )  T h e  n a t u r a l  c o n t r o l  o f  i n s e c t  p o p u l a t i o n s .  C a n a d i a n  E n t o m o l o g i s t ,  
8 9 ,  1 9 3 - 2 1 3 .  
M o r r i s ,  R F .  ( 1 9 6 3 )  T h e  d y n a m i c s  o f  e p i d e m i c  s p r u c e  b u d w o r m  p o p U l a t i o n s .  
M e m o i r s  o f  t h e  E n t o m o l o g i c a l  S o c i e t y  o f  C a n a d a ,  3 1 ,  1 - 3 3 2 .  
M u g g e r i d g e ,  J .  ( 1 9 3 3 )  T h e  w h i t e  b u t t e r f l y  ( P i e r i s  r a p a e )  a n d  i t s  p a r a s i t e s .  N e w  
Z e a l a n d  J o u r n a l  o f  A g r i c u l t u r e ,  4 7 ,  1 3 5 - 1 4 2 .  
M u g g e r i d g e ,  J .  ( 1 9 4 3 )  T h e  w h i t e  b u t t e r f l y  P i e r i s  r a p a e  L .  I I .  P a r a s i t e s  o f  t h e  
b u t t e r f l y .  N e w  Z e a l a n d  J o u r n a l  o f  S c i e n c e  a n d  T e c h n o l o g y ,  2 5 ,  1 - 3 0 .  
M u n s t e r - S w e n d s e n ,  M .  &  N a c h m a n ,  G .  ( 1 9 7 8 )  A s y n c h r o n y  i n  i n s e c t  h o s t - p a r a s i t e  
i n t e r a c t i o n  a n d  i t s  e f f e c t  o n  s t a b i l i t y ,  s t u d i e d  b y  a  s i m u l a t i o n  m o d e l .  J o u r n a l  o f  
A n i m a l  E c o l o g y ,  4 7 ,  1 5 9 - 1 7 1 .  
M u r d o c h ,  W . W .  ( 1 9 6 6 )  C o m m u n i t y  s t r u c t u r e ,  p o p U l a t i o n  c o n t r o l ,  a n d  c o m p e t i t i o n -
a  c r i t i q u e .  T h e  A m e r i c a n  N a t u r a l i s t ,  1 0 0 , 2 1 9 - 2 2 6 .  
M u r d o c h ,  W . W .  &  W a l d e ,  S . J .  ( 1 9 8 9 ) .  A n a l y s i s  o f  i n s e c t  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s .  I n :  
T o w a r d s  a  m o r e  e x a c t  e c o l o g y  ( e d s  P . J .  G r u b b  &  J . B .  W h i t t a k e r ) ,  p p .  1 1 3 - 1 4 0 .  
B l a c k w e l l ,  O x f o r d .  
M u r p h y ,  D . D .  &  W h i t e ,  R R  ( 1 9 8 4 )  R a i n f a l l ,  r e s o u r c e s ,  a n d  d i s p e r s a l  i n  s o u t h e r n  
p o p u l a t i o n s  o f  E u p h y d r y a s  e d i t h  a  ( L e p i d o p t e r a :  N y m p h a l i d a e ) .  P a n - P a c i f i c  
E n t o m o l o g i s t ,  6 0 ,  3 5 0 - 3 5 4 .  
N i c h o l s o n ,  A . J .  ( 1 9 5 4 )  A n  o u t l i n e  o f t h e  d y n a m i c s  o f  a n i m a l  p o p u l a t i o n s .  A u s t r a l i a n  
J o u r n a l  o f  Z o o l o g y ,  2 ,  9 - 6 5 .  
N i c h o l s o n ,  A J .  &  B a i l e y ,  V . A .  ( 1 9 3 5 )  T h e  b a l a n c e  o f  a n i m a l  p o p u l a t i o n s .  
P r o c e e d i n g s  o f  t h e  Z o o l o g i c a l  S o c i e t y  o f  L o n d o n ,  1 9 3 5 ,  5 5 1 - 5 9 8 .  
N o y e s ,  J . S .  &  V a l e n t i n e ,  E . W .  ( 1 9 8 9 )  F a u n a  o f  N e w  Z e a l a n d ,  N o .  1 8 :  C h a l c i d o i d e a  
( I n s e c t a :  H y m e n o p t e r a ) ,  D S I R  P u b l i s h i n g ,  W e l l i n g t o n .  
N y l i n ,  S .  ( 1 9 8 9 )  E f f e c t s  o f  c h a n g i n g  p h o t o p e r i o d s  i n  t h e  l i f e  c y c l e  r e g u l a t i o n  o f  t h e  
c o m m a  b u t t e r f l y ,  P o l y g o n i a  c - a l b u m  ( N y m p h a l i d a e ) .  E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  
1 4 , 2 0 9 - 2 1 8 .  
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P a r r o t t ,  A . W .  ( 1 9 5 2 )  N e w  Z e a l a n d  I c h n e u m o n i d a e .  I I  T r i b e  E c h t h r o m o r p h i n i  
( P i m p l i n a e ) .  T r a n s a c t i o n s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  o f  N e w  Z e a l a n d ,  8 0 ,  1 5 5 - 1 7 0 .  
P a t r i c k ,  B . H .  ( 1 9 8 9 )  R e d  a d m i r a l s  o n  U r t i c a  a s p e r a .  W e t a ,  1 2 ,  5 - 6 .  
P e a r s o n ,  D . E .  &  C a l l a w a y ,  R M .  ( 2 0 0 3 )  I n d i r e c t  e f f e c t s  o f  h o s t - s p e c i f i c  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l  a g e n t s .  T r e n d s  i n  E c o l o g y  a n d  E v o l u t i o n ,  1 8 , 4 5 6 - 4 6 1 .  
P e a r s o n ,  D . E . ,  M c K e l v e y ,  K . S . ,  &  R u g g i e r o ,  L . F .  ( 2 0 0 0 )  N o n - t a r g e t  e f f e c t s  o f  a n  
i n t r o d u c e d  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t  o n  d e e r  m o u s e  e c o l o g y .  O e c o l o g i a ,  1 2 2 ,  
1 2 1 - 1 2 8 .  
P i e l o o r ,  M . J .  &  S e y m o u r ,  J . E .  ( 2 0 0 1 )  F a c t o r s  a f f e c t i n g  a d u l t  d i a p a u s e  i n t i t i a t i o n  i n  
t h e  t r o p i c a l  b u t t e r f l y  H y p o l i m n a s  b o l i n a  L .  ( L e p i d o p t e r a :  N y m p h a l i d a e ) .  
A u s t r a l i a n  J o u r n a l  o f  E n t o m o l o g y ,  4 0 ,  3 7 6 - 3 7 9 .  
P o l l a r d ,  E .  &  G r e a t o r e x - D a v i e s ,  J . N .  ( 1 9 9 8 )  I n c r e a s e d  a b u n d a n c e  o f  t h e  r e d  a d m i r a l  
b u t t e r f l y  V a n e s s a  a t a l a n t a  i n  B r i t a i n :  t h e  r o l e s  o f  i m m i g r a t i o n ,  o v e r w i n t e r i n g  
a n d  b r e d d i n g  w i t h i n  t h e  c o u n t r y .  E c o l o g y  L e t t e r s ,  1 ,  7 7 - 8 1 .  
P o l l a r d ,  E . ,  G r e a t o r e x - D a v i e s ,  J . N . ,  &  T h o m a s ,  J . A .  ( 1 9 9 7 )  D r o u g h t  r e d u c e s  
b r e e d i n g  s u c c e s s  o f  t h e  b u t t e r f l y  A g l a i s  u r t i c a e .  E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  2 2 ,  
3 1 5 - 3 1 8 .  
P o l l a r d ,  E .  &  Y a t e s ,  T . J .  ( 1 9 9 3 )  M o n i t o r i n g  b u t t e r f l i e s  f o r  e c o l o g y  a n d  c o n s e r v a t i o n ,  
C h a p m a n  a n d  H a l l ,  L o n d o n ,  u . K .  
P o w e l l ,  W .  &  P o p p y ,  G .  ( 2 0 0 1 ) .  H o s t  l o c a t i o n  b y  p a r a s i t o i d s .  I n :  I n s e c t  m o v e m e n t  
m e c h a n i s m s  a n d  c o n s e q u e n c e s  ( e d s  I . P .  W o i w o d ,  D . R  R e y n o l d s  &  C . D .  
T h o m a s ) .  C A B I  p u b l i s h i n g ,  W a l l i n g f o r d ,  O x o n ,  U K .  
P u l l i a m ,  H . R  ( 1 9 8 8 )  S o u r c e s ,  s i n k s  a n d  p o p U l a t i o n  r e g u l a t i o n .  T h e  A m e r i c a n  
N a t u r a l i s t ,  1 3 2 .  
P u l l i n ,  A . S .  ( 1 9 8 6 a )  E f f e c t  o f  p h o t o p e r i o d  a n d  t e m p e r a t u r e  o n  t h e  l i f e  c y c l e  o f  
d i f f e r e n t  p o p u l a t i o n s  o f  t h e  p e a c o c k  b u t t e r f l y  I n a c h i s  i o .  E n t o m o l o g i a  
E x p e r i m e n t a l i s  e t  A p p l i c a t a ,  4 1 ,  2 3 7 - 2 4 2 .  
P u l l i n ,  A . S .  ( 1 9 8 6 b )  I n f l u e n c e  o f t h e  f o o d  p l a n t ,  U r t i c a  d i o c a ,  o n  l a r v a l  
d e v e l o p m e n t ,  f e e d i n g  e f f i c i e n c i e s ,  a n d  v o l t i n i s m  o f  a  s p e c i a l i s t  i n s e c t ,  I n a c h i s  
i o .  H o l a r c t i c  E c o l o g y ,  9 ,  7 2 - 7 8 .  
P u l l i n ,  A . S .  ( 1 9 8 7 a )  A d u l t  f e e d i n g  t i m e ,  l i p i d  a c c u m u l a t i o n ,  a n d  o v e r w i n t e r i n g  i n  
A g l a i s  u r t i c a e  a n d  I n a c h i s  i o  ( L e p i d o p t e r a :  N y m p h a l i d a e ) .  J o u r n a l  o f  t h e  
Z o o l o g i c a l  S o c i e t y  o f  L o n d o n ,  2 1 1 ,  6 3 1 - 6 4 1 .  
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P u l l i n ,  A . S .  ( 1 9 8 7 b )  C h a n g e s  i n  l e a f  q u a l i t y  f o l l o w i n g  c l i p p i n g  a n d  r e g r o w t h  o f  
U r t i c a  d i o i c a ,  a n d  c o n s e q u e n c e s  f o r  a  s p e c i a l i s t  i n s e c t  h e r b i v o r e .  G i k o s ,  4 9 ,  
3 9 - 4 5 .  
Q u a i l ,  A .  ( 1 9 0 1 )  H y m e n o p t e r o u s  p a r a s i t e  o f  o v u m  o f  V a n e s s a  g o n e r i l l a .  
T r a n s a c t i o n s  a n d  P r o c e e d i n g s  o f  t h e  N e w  Z e a l a n d  I n s t i t u t e ,  3 3 ,  1 5 3 - 1 5 4 .  
R a i m o n d o ,  S . ,  S t r a z a n a c ,  J  . S . ,  &  B u t l e r ,  L .  ( 2 0 0 4 )  C o m p a r i s o n  o f  s a m p l i n g  
t e c h n i q u e s  u s e d  i n  s t u d y i n  L e p i d o p t e r a  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s .  E n v i r o n m e n t a l  
E n t o m o l o g y ,  3 3 ,  4 1 8 - 4 2 5 .  
R i c k e r ,  W . E .  ( 1 9 5 4 )  S t o c k  a n d  r e c r u i t m e n t .  J o u r n a l  o f  t h e  F i s h e r i e s  R e s e a r c h  B o a r d  
o f  C a n a d a ,  1 1 ,  5 5 9 - 6 2 3 .  
R o d r i g u e z ,  J . ,  J o r d a n o ,  D . ,  &  F e r n a n d e z  H a e g e r ,  J .  ( 1 9 9 4 )  S p a t i a l  h e t e r o g e n e i t y  i n  a  
b u t t e r f l y - h o s t  p l a n t  i n t e r a c t i o n .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  6 3 ,  3 1 - 3 8 .  
R o f f ,  D .  ( 1 9 8 3 ) .  P h e n o l o g i c a l  a d a p t a t i o n  i n  a  s e a s o n a l  e n v i r o n m e n t :  a  t h e o r e t i c a l  
p e r s p e c t i v e .  I n :  D i a p a u s e  a n d  l i f e  c y c l e  s t r a t e g i e s  i n  i n s e c t s  ( e d s  V . K .  B r o w n  
&  I .  H o d e k ) ,  p p .  2 5 3 - 2 7 0 .  D r  W .  J u n k  P u b l i s h e r s ,  T h e  H a g u e ,  T h e  
N e t h e r l a n d s .  
R o o t ,  R . B .  ( 1 9 7 3 )  O r g a n i z a t i o n  o f  a  p l a n t - a r t h r o p o d  a s s c o i a t i o n  i n  s i m p l e  a n d  
d i v e r s e  h a b i t a t s :  t h e  f a u n a  o f  c o l l a r d s ,  B r a s s i c a  o l e r a c e a .  E c o l o g i c a l  
A / o n o g r a p h s , 4 3 , 9 5 - 1 2 4 .  
R o t h e r y ,  P .  ( 1 9 9 8 ) .  T h e  p r o b l e m s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  i d e n t i f i c a t i o n  o f  d e n s i t y  
d e p e n d e n c e  i n  p o p u l a t i o n  d a t a .  I n :  I n s e c t  P o p u l a t i o n s  ( e d s  l P .  D e m p s t e r  &  
I . F . G .  M c L e a n ) ,  p p .  9 7 - 1 3 3 .  K l u w e r  A c a d e m i c  P r e s s ,  D o r d r e c h t .  
S c r i b e r ,  J . M .  &  S l a n s k y ,  F .  ( 1 9 8 1 )  T h e  n u t r i t i o n a l  e c o l o g y  o f  i m m a t u r e  i n s e c t s .  
A n n u a l  R e v i e w  o f  E n t o m o l o g y ,  2 6 ,  1 8 3 - 2 1 1 .  
S i l b y ,  R . M .  &  H o n e ,  J .  ( 2 0 0 2 )  P o p u l a t i o n  g r o w t h  r a t e  a n d  i t s  d e t e r m i n a n t s :  a n  
o v e r v i e w .  P h i l o s o p h i c a l  T r a n s a c t i o n s  o f  t h e  R o y a l  S o c i e t y  o / L o n d o n  B ,  3 5 7 ,  
1 1 5 3 - 1 1 7 0 .  
S i m b e r l o f f ,  D .  &  S t i l i n g ,  P .  ( 1 9 9 6 a )  H o w  r i s k y  i s  b i o l o g i c a l  c o n t r o l ?  E c o l o g y ,  7 7 ,  
1 9 6 5 - 1 9 7 4 .  
S i m b e r l o f f ,  D .  &  S t i l i n g ,  P .  ( 1 9 9 6 b )  R i s k s  o f  s p e c i e s  i n t r o d u c e d  f o r  b i o l o g i c a l  
c o n t r o l .  B i o l o g i c a l  C o n s e r v a t i o n ,  7 8 ,  1 8 5 - 1 9 2 .  
S i m b e r l o f f ,  D .  &  S t i l i n g ,  P .  ( 1 9 9 8 )  H o w  r i s k y  i s  b i o l o g i c a l  c o n t r o l ?  R e p l y  t o  J R .  
F r a n k .  E c o l o g y ,  7 9 ,  1 8 3 4 - 1 8 3 6 .  
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S o u t h w o o d ,  T . R . E .  ( 1 9 7 8 )  E c o l o g i c a l  M e t h o d s  w i t h  P a r t i c u l a r  R e f e r e n c e  t o  t h e  
S t u d y  o f  I n s e c t  P o p u l a t i o n s ,  C h a p m a n  &  H a l l ,  L o n d o n .  
S t e f a n e s c u ,  C .  ( 2 0 0 1 )  T h e  n a t u r e  o f  m i g r a t i o n  i n  t h e  r e d  a d m i r a l  b u t t e r f l y  V a n e s s a  
a t a l a n t a :  e v i d e n c e  f r o m  t h e  p o p u l a t i o n  e c o l o g y  i n  i t s  s o u t h e r n  r a n g e .  
E c o l o g i c a l  E n t o m o l o g y ,  2 6 ,  5 2 5 - 5 3 6 .  
S t i l i n g ,  P .  ( 1 9 8 8 )  D e n s i t y - d e p e n d e n t  p r o c e s s e s  a n d  k e y  f a c t o r s  i n  i n s e c t  p o p u l a t i o n s .  
J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  5 7 ,  5 8 1 - 5 9 3 .  
S t i l i n g ,  P .  &  S i m b e r l o f f ,  D .  ( 2 0 0 0 ) .  T h e f r e q u e n c y  a n d  s t r e n g t h  o f  n o n t a r g e t  e f f e c t s  
o f  i n v e r t e b r a t e  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  a g e n t s  o f  p l a n t  p e s t s  a n d  w e e d s .  I n :  
N o n t a r g e t  e f f e c t s  o f  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  ( e d s  P . A .  F o l l e t t  &  J . J .  D u a n ) ,  p p .  3 1 -
4 3 .  K l u w e r  A c a d e m i c  P u b l i s h e r s ,  D o r d r e c h t ,  T h e  N e t h e r l a n d s .  
T a k a g i ,  M .  &  H a m i l t o n ,  W . D .  ( 1 9 8 6 )  T h e  r e p r o d u c t i v e  s t r a t e g y  o f t h e  g r e g a r i o u s  
p a r a s i t o i d ,  P t e r o m a l u s  p u p a  r u m  ( H y m e n o p t e r a :  P t e r o m a l i d a e )  2 .  H o s t  s i z e  
d i s c r i m i n a t i o n  a n d  r e g u l a t i o n  o f  t h e  n u m b e r  a n d  s e x  r a t i o  o f  p r o g e n y  i n  a  
s i n g l e  h o s t .  O e c o l o g i a ,  7 0 ,  3 2 1 - 3 2 5 .  
T h o m a s ,  C . D .  &  K u n i n ,  W . E .  ( 1 9 9 9 )  T h e  s p a t i a l  s t r u c t u r e  o f  p o p u l a t i o n s .  J o u r n a l  o f  
A n i m a l  E c o l o g y ,  6 8 ,  6 4 7 - 6 5 7 .  
T h o m a s ,  M . B .  &  W i l l i s ,  A . J .  ( 1 9 9 8 )  B i o c o n t r o l - r i s k y  b u t  n e c e s s a r y ?  T r e n d s  i n  
E c o l o g y  a n d  E v o l u t i o n ,  1 3 ,  3 2 5 - 3 2 9 .  
T h o m p s o n ,  J . N .  ( 1 9 8 8 )  E v o l u t i o n a r y  e c o l o g y  o f t h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  o v i p o s i t i o n  
p r e f e r e n c e  a n d  p e r f o r m a n c e  o f  o f f s p r i n g  i n  p h y t o p h a g o u s  i n s e c t s .  
E n t o m o l o g i c a  E x p e r i m e n t a l i s  e t  A p p l i c a t a ,  4 7 ,  3 - 1 4 .  
T o d d ,  D . H .  ( 1 9 5 9 )  I n c i d e n c e  a n d  p a r a s i t i s m  o f  i n s e c t  p e s t s  o f  c r u c i f e r o u s  c r o p s  i n  
t h e  N o r t h  I s l a n d  - e v a l u a t i o n  o f  d a t a ,  1 9 5 5 - 5 8  s e a s o n s .  N e w  Z e a l a n d  J o u r n a l  
o f  A g r i c u l t u r a l  R e s e a r c h ,  2 ,  6 1 3 - 6 2 2 .  
T u c k e r ,  M .  ( 1 9 9 6 )  T h e  r e d  a m i r a l - o v e r w i n t e r i n g  i n  t h e  U K  i n  i t s  e a r l y  s t a g e s .  
B u t t e r f l y  C o n s e r v a t i o n  N e w s ,  6 2 ,  2 1 - 2 2 .  
T u r c h i n ,  P .  ( 1 9 9 5 ) .  P o p u l a t i o n  r e g u l a t i o n :  o l d  a r g u m e n t s  a n d  a  n e w  s y n t h e s i s .  I n :  
P o p u l a t i o n  D y n a m i c s :  N e w  A p p r o a c h e s  a n d  S y n t h e s i s  ( e d s  N .  C a p p u c c i n o  &  
P . W .  P r i c e ) ,  p p .  1 9 - 4 0 .  A c a d e m i c  P r e s s ,  S a n  D i e g o .  
V a l e n t i n e ,  E . W .  ( 1 9 6 7 )  A  l i s t  o f t h e  h o s t s  o f  e n t o m o p h a g u s  i n s e c t s  o f  N e w  Z e a l a n d .  
N e w  Z e a l a n d  J o u r n a l  o f  S c i e n c e ,  1 0 ,  1 1 0 - 1 2 1 0 .  
v a n  D r i e s c h e ,  R . G .  ( 1 9 8 3 )  M e a n i n g  o f  " p e r c e n t  p a r a s i t i s m "  i n  s t u d i e s  o f  i n s e c t  
p a r a s i t o i d s .  E n v i r o n m e n t a l  E n t o m o l o g y ,  1 2 ,  1 6 1 1 - 1 6 2 2 .  
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V a n  D r i e s c h e ,  R G .  &  H o d d l e ,  M . S .  ( 1 9 9 7 )  S h o u l d  a r t h r o p o d  p a r a s i t o i d s  a n d  
p r e d a t o r s  b e  s u b j e c t  t o  h o s t  r a n g e  t e s t i n g  w h e n  u s e d  a s  b i o l o g i c a l  c o n t r o l  
a g e n t s ?  A g r i c u l t u r e  a n d  H u m a n  V a l u e s ,  1 4 ,  2 1 1 - 2 2 6 .  
v a n  L e n t e r e n ,  J . e . ,  B a b e n d r e i e r ,  D . ,  B i g l e r ,  F . ,  B u r g i o ,  G . ,  H o k k a n e n ,  H . M . T . ,  
K u s k e ,  S . ,  L o o m a n s ,  A . J . M . ,  M e n z l e r - H o k k a n e n ,  1 . ,  v a n  R i j n ,  P . C . J . ,  T h o m a s ,  
M . B . ,  T o m m a s i n i ,  M . G . ,  &  Z e n g ,  Q . - Q .  ( 2 0 0 3 )  E n v i r o n m e n t a l  r i s k  a s s e s s m e n t  
o f  e x o t i c  n a t u r a l  e n e m i e s  u s e d  i n  i n u n d a t i v e  b i o l o g i c a l  c o n t r o l .  B i o C o n t r o l ,  4 8 ,  
3 - 3 8 .  
V a r l e y ,  G . G .  &  G r a d w e l l ,  G . R  ( 1 9 6 0 )  K e y  f a c t o r s  i n  p o p U l a t i o n  s t u d i e s .  J o u r n a l  o f  
A n i m a l  E c o l o g y ,  2 9 ,  3 9 9 - 4 0 1 .  
V a r l e y ,  G . G .  &  G r a d w e l l ,  G . R  ( 1 9 6 8 ) .  P o p u l a t i o n  m o d e l s  f o r  t h e  w i n t e r  m o t h .  I n :  
I n s e c t  a b u n d a n c e  ( e d  T . R E .  S o u t h w o o d ) ,  p p .  l 3 2 - 1 4 2 .  B l a c k w e l l  S c i e n t i f i c ,  
O x f o r d .  
V o r l e y ,  W . T .  &  W r a t t e n ,  S . D .  ( 1 9 8 5 )  A  s i m u l a t i o n  m o d e l  o f  t h e  r o l e  o f  p a r a s  i t o  i d s  
i n  t h e  p o p u l a t i o n  d e v e l o p m e n t  o f  S i t o b i o n  a v e n a e  ( H e m i p t e r a :  A p h i d i d a e )  o n  
c e r e a l s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  2 2 ,  8 l 3 - 8 2 3 .  
W a l d e ,  S . J .  &  M u r d o c h ,  W . W .  ( 1 9 8 8 )  S p a t i a l  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  p a r a s i t o i d s .  
A n n u a l  R e v i e w  o f  E n t o m o l o g y ,  3 3 ,  4 4 1 - 4 6 6 .  
W a r r e n ,  M . S .  ( 1 9 8 7 )  T h e  e c o l o g y  a n d  c o n s e r v a t i o n  o f  t h e  h e a t h  f r i t i l l a r y  b u t t e r f l y ,  
M e l l i c t a  a t h a l i a .  I T 1 .  P o p u l a t i o n  d y n a m i c s  a n d  t h e  e f f e c t  o f  h a b i t a t  
m a n a g e m e n t .  J o u r n a l  o f  A p p l i e d  E c o l o g y ,  2 4 ,  4 9 9 - 5 l 3 .  
W a r r e n ,  M . S . ,  P o l l a r d ,  E . ,  &  B i b b y ,  T . J .  ( 1 9 8 6 )  A n n u a l  a n d  l o n g - t e r m  c h a n g e s  i n  a  
p o p u l a t i o n  o f  t h e  w o o d  w h i t e  b u t t e r f l y  L e p t i d e a  s i n a p i s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  
E c o l o g y ,  5 5 ,  7 0 7 - 7 1 9 .  
W a t t ,  W . B . ,  C h e w ,  F . S . ,  S n y d e r ,  A . G . ,  W a t t ,  A . G . ,  &  R o t h s c h i l d ,  D . E .  ( 1 9 7 7 )  
P o p u l a t i o n  s t r u c t u r e  o f  p i e r i d  b u t t e r f l i e s .  1 .  N u m b e r s  a n d  m o v e m e n t s  o f  s o m e  
m o n t a n e  C o l i a s  s p e c i e s .  O e c o l o g i a ,  2 7 ,  1 - 2 7 .  
W e d d e l l ,  N . ,  N y l i n ,  S . ,  &  J a n z ,  N .  ( 1 9 9 7 )  E f f e c t s  o f l a r v a l  h o s t  p l a n t  a n d  s e x  o n  t h e  
p r o p e n i s t y  t o  e n t e r  d i a p a u s e  i n  t h e  c o m m a  b u t t e r f l y .  O i k o s ,  7 8 , 5 6 9 - 5 7 5 .  
W h i t e ,  R R  &  L e v i n ,  M . P .  ( 1 9 8 1 )  T e m p o r a l  v a r i a t i o n  i n  i n s e c t  v a g i l i t y :  i m p l i c a t i o n s  
f o r  e v o l u t i o n a r y  s t u d i e s .  A m e r i c a n  M i d l a n d  N a t u r a l i s t ,  1 0 5 ,  3 4 8 - 3 5 7 .  
W i l s o n ,  R J .  &  T h o m a s ,  C . D .  ( 2 0 0 2 ) .  D i s p e r s a l  a n d  t h e  s p a t i a l  d y n a m i c s  o f  b u t t e r f l y  
p o p u l a t i o n s .  I n :  D i s p e r s a l  E c o l o g y  ( e d s  J .  B u l l o c k ,  R  K e n w a r d  &  R  H a i l s ) ,  
p p .  2 5 7 - 2 7 8 .  B l a c k w e l l  S c i e n c e ,  O x f o r d ,  U K .  
1 2 6  
W o i w o d ,  I . P .  &  H a n s k i ,  1 .  ( 1 9 9 2 )  P a t t e r n s  o f  d e n s i t y  d e p e n d e n c e  i n  m o t h s  a n d  
a p h i d s .  J o u r n a l  o f  A n i m a l  E c o l o g y ,  6 1 ,  6 1 9 - 6 2 9 .  
W o l d a ,  H .  &  D e n n i s ,  B .  ( 1 9 9 3 )  D e n s i t y  d e p e n d e n c e  t e s t s ,  a r e  t h e y ?  O e c o l o g i a ,  9 5 ,  
5 8 1 - 5 9 1 .  
Z h o u ,  G . ,  B a u m g a r t n e r ,  J . ,  &  O v e r h o l t ,  W . A .  ( 2 0 0 1 )  I m p a c t  a s s e s s m e n t  o f  a n  e x o t i c  
p a r a s i t o i d  o n  s t e m b o r e r  ( L e p i d o p t e r a )  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  i n  K e n y a .  
E c o l o g i c a l  A p p l i c a t i o n s ,  1 1 ,  1 5 5 4 - 1 5 6 2 .  
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A p p e n d i c e s  
A p p e n d i x  1 :  L o n g - t e r m  m e a n  m o n t h l y  c l i m a t e  d a t a  f o r  C h r i s t c h u r c h  ( s o u r c e :  
N I W A ) .  
J a n  
F e b  
M a r  A p r  M a y  J u n  
J u l  
A u g  S e p  O c t  N o v  D e c  
M i n i m u m  
1 2 . 2  1 2 . 1  1 0 . 6  7 . 7  4 . 5  2 . 1  
1 . 9  2 . 9  
5 . 1  7 . 2  8 . 9  1 0 . 9  
t e m p e r a t u r e  
M e a n  
1 7 . 4  
1 7 . 1  1 5 . 5  1 2 . 8  9 . 6  6 . 9  
6 . 6  7 . 7  
1 0 . 0  1 2 . 3  
1 4 . 0  1 6 . 0  
t e m p e r a t u r e  
M a x i m u m  2 2 . 5  2 2 . 2  2 0 . 4  
1 7 . 8  1 4 . 6  
1 1 . 7  1 1 . 3  1 2 . 4  1 4 . 9  
1 7 . 4  1 9 . 2  2 1 . 2  
t e m p e r a t u r e  
N u m b e r  o f  0  
0  0  2  9  1 6  
1 6  1 5  9  
3  1  0  
g r o u n d  f r o s t s  
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A p p e n d i x  2 :  M e a n  n u m b e r  o f  B .  g o n e r i l l a  a n d  P .  r a p a e  c o u n t e d  o n  t r a n s e c t  
w a l k s  o v e r  t h r e e  s u m m e r  s e a s o n s ,  m e a n  o f  N o v e m b e r  t o  A p r i l  c o u n t s  p r e s e n t e d .  
S i t e  Y e a r "  N o .  o f  N o .  o f  
B .  g o n e r i l l a  P .  r a p a e  
p e r k m  p e r k m  
J B  1  0 . 5 8  0 . 0 0  
B B  1  0 . 8 9  0 . 0 0  
D B  1  0 . 6 9  1 . 9 3  
A V  1  1 . 4 6  1 . 3 8  
P V  1  0 . 5 9  6 . 9 6  
K P  1  1 . 3 0  1 . 9 5  
J B  2  1 . 0 0  0 . 0 0  
B B  2  1 . 6 2  0 . 0 0  
D B  2  3 . 9 7  3 . 3 0  
A V  2  3 . 7 1  3 . 5 4  
P V  2  2 . 9 2  6 . 1 7  
K P  2  6 . 0 2  4 . 0 7  
J B  3  1 . 7 3  0 . 0 0  
B B  3  0 . 6 3  0 . 2 1  
D B  3  2 . 6 6  2 . 1 4  
A V  3  1 . 4 2  2 . 2 1  
P V  3  1 . 1 2  6 . 9 2  
K P  3  1 . 2 4  0 . 9 5  
. .  Y e a r  1  =  2 0 0 0 1 0 1 ,  y e a r  2  =  2 0 0 1 / 0 2 ,  y e a r  3  =  2 0 0 2 / 0 3  
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A p p e n d i x  3 :  D e t a i l s  o f  a r t i f i c i a l  d i e t s  e v a l u a t e d  f o r  B .  g o n e r i l l a  d e v e l o p m e n t .  
* * T h e s e  d i e t s  w e r e  u n s u c c e s s f u l  f o r  r e a r i n g  B .  g o n e r i l l a ;  n o n e  s u r v i v e d  p a s t  t h e  
t h i r d  i n s t a r .  
1 .  A  " g e n e r a l  p u r p o s e  L e p i d o p t e r a  d i e t "  w a s  s o u r c e d  f r o m  A n n e  B a r r i n g t o n  o f  
H o r t R e s e a r c h  a n d  t r i a l l e d  w i t h  a n d  w i t h o u t  t h e  a d d i t i o n  o f  d r i e d ,  g r o u n d  U .  f e r o x  
l e a v e s  ( 5 %  b y  v o l u m e ) .  
C o n t a c t  d e t a i l s :  
A n n e  B a r r i n g t o n  
.  I n s e c t  P r o d u c t i o n  M a n a g e r  
H o r t R e s e a r c h  
M t .  A l b e r t  R e s e a r c h  C e n t r e  
P r i v a t e  B a g  9 2 1 6 9  
A u c k l a n d  
N e w  Z e a l a n d  
2 .  T h e  a r t i f i c i a l  d i e t  o f  M o r t o n ,  1 9 7 4  ( c i t e d  i n  S i n g h ,  1 9 8 5 ,  p  2 7 )  w a s  a l s o  t r i a l l e d ;  
t h i s  c o n t a i n s  1 . 5 %  d r i e d  h o s t  p l a n t  m a t e r i a l .  
R e f e r e n c e :  
S i n g h ,  P .  ( 1 9 8 5 ) .  M u l t i p l e - s p e c i e s  r e a r i n g  d i e t s .  I n :  H a n d b o o k  o f  i n s e c t  r e a r i n g  V o l .  
I  ( e d s  P .  S i n g h  &  R . F .  M o o r e ) ,  p p .  1 9 - 4 4 .  E l s e v i e r  S c i e n c e  P u b l i s h e r s  B . V . ,  
A m s t e r d a m ,  T h e  N e t h e r l a n d s .  
1 3 0  
